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R E M E R  C l E M E N T S  
L e  c h e m i n  q u i  m'am~ne i c i ,  u n  c h e m i n  p a r f o i s  s o l i t a i r e ,  e s t  e n  a u s s i  u n  q u i  m ' a  p e r m i s  d e  
r e n c o n t r e r  d e s  g e n s  q u i  m ' o n t  donn~ b e a u c o u p  a u  c o u r s  d e  c e s  demi~res ann~es. C e t t e  
¢ r i o d e  s e r a  t o u j o u r s  p o u r  m o i  u n  s o u v e n i r  d e  v o u s  .  
.  D ' a b o r d ,  Y v e s  B e r g e r o n ,  q u i  m e m e  e n  ¢ r i o d e  d e  n o i c e u r ,  a  r~ussi ~voir l e  c 6 t e  p o s i t i f .  T a  
v i s i o n  d e  !'~cologie e t  d e  l a  r e c h e r c h e  m ' i n s p i r e  ~ v o i r ,  ~ c h e r c h e r  p l u s  l o i n .  E n  v i s a n t  
l ' e s s e n t i e l  t e s  c o n s e i l s  e t  t e s  c r i t i q u e s  s o n t  t o u j o u r s  e x a c t s .  J e  t e  r e m e r c i e  d e  m ' a v o i r  d o n n e  
c e t t e  o p p o r t u n i t e  e t  j  ' e s ¢ r e  q u e  n o u s  c o n t i n u e r o n s  a  c o l l a b o r e r .  
L e s  a u t r e s  m e m b r e s  d e m o n  c o m i t e ,  m ' o n t  i n d i q u e  d ' a u t r e s  c h e m i n s .  J e t e  r e m e r c i e  d o n e ,  
C h r i s t i a n  M e s s i e r ,  p o u r  t o n  e n t h o u s i a s m e ,  t e s  e n c o u r a g e m e n t s  e t  t e s  c r i t i q u e s .  H u b e r t  
M o r i n ,  n o s  n o m b r e u s e s  d i s c u s s i o n s  s u r  l a  d y n a m i q u e  d e s  sapini~res s u i t e  a u x  i n f e s t a t i o n s  d e  
l a  t o r d e u s e  ( a u t a n t  q u e  c e l l e s  s u r  I '  e s c a l a d e )  m ' o n t  b e a u c o u p  s t i m u l e .  J ' a p p r e c i e  l e s  f o i s  q u e  
n o u s  n ' e t i o n s  p a s  d ' a c c o r d  a u t a n t  q u e  l e s  f o i s  q u e  n o u s  l ' a v o n s  e t e .  
L e s  e t e s  s u r  l e  t e r r a i n  o n t  e t e  c o m p o s e s  d e  tr~s l o n g u e s  j o u m e e s  d e  t r a v a i l  s e p t  j o u r s  s u r  s e p t ,  
s o u s  p l u i e  e t  s o u s  n e i g e ,  e n  p r e s e n c e  d e  g u e p e s .  L e s  g e n s  q u i  o n t  t r a v a i l l e  a v e c  m o i  o n t  
r e n d u  c e t t e  r e c h e r c h e  p o s s i b l e .  A i n s i ,  j e  r e m e r c i e  C h r i s t i a n  B e d a r d ,  R o b i n  D u s c h e s n e a u ,  
I s a b e l l e  A u b i n  e t  S y l v i e  S o u g i v i n s k i  p o u r  v o s  s o u r i r e s  e t  v o t r e  b o n n e  h u m e u r  t o u t  a u  l o n g  d e  
c e s  t r a v a u x .  
J ' a p p r e c i e  a u s s i  l a  p a t i e n c e  e t  l e s  m o m e n t s  o u  j ' a i  r i  a v e c  l e s  g e n s  q u i  o n t  c o h a b i t e  a v e c  m o i  
a u  C E 1 E C  ( e n t r e  l e s  h e u r e s  d u  t r a v a i l  s u r  l e  t e r r a i n ) .  P o u r  l e u r  s u p p o r t  t e c h n i q u e ,  p o u r  l a  
c u e i l l e t t e  d e s  d o n n e e s  e t  p a r c e  q u  ' e l l e s  o n t  p a r t a g e  d e  l e u r s  e x p e r t i s e s ,  j e  r e m e r c i e  D a n i e l l e  
C h a r r o n  e t  F r a n c e  C o n c i a t o r i .  A l a i n  L e d u c ,  g u r u  d e  s t a t s ,  s o n  a i d e  a  c h a q u e  o b s t a c l e  f u t  
s o u t e n u  a v e c  u n e  i d e e ,  a v e c  d e s  c o r r e c t i o n s  d e  fran~ais o u  a v e c  u n  s o u r i r e .  
I  
i i i  
particuli~rement K i r s t e n  R h a m ,  M a r t i n  B e l a n d ,  M a r i e - J o s e e  S i m a r d ,  C a r o l e - L y n n e  R a t e ! ,  
C o l i n  K e l l y ,  D o n  C l a r k ,  S y l v a i n  P a r e n t ,  P a t r i c k  L e f o r t  e t  Y v e s  C l a v e a u .  J e  t i e n s  a  s o u l i g n e r  
c o m m e n t  l o r s  d e  m o n  a r r i v e e  a  M o n t r e a l  J a c q u e s  T a r d i f ,  L o u i s  D e G r a n d p r e  e t  F r e d e r i k  
D o y o n  m ' o n t  a i d e  a  m ' i n t e g r e r  e t a  m e  s e n t i r  b i e n v e n u .  
M e s  p a r e n t s ,  I r e n e  e t  D a v e  - m o m  &  d a d  - c e t t e  th~se e s t  t e m o i n  d e  I a  c o n f i a n c e  q u e  v o u s  
a v e z  t o u j o u r s  e l f e n  m o i .  J e  n ' a u r a i  v r a i m e n t  p a s  r e u s s i  s a n s  v o u s .  M e r c i  p o u r  u n e  v i e  d e  
s o u t i e n  e t  d ' a r n o u r .  M e s  fr~res, v o u s  n ' a v e z  j a m a i s  d o u t e .  M e s  g r a n d - p a r e n t s ,  B a b i  ( A n n a ) ,  
D M a  ( T o n y ) ,  A l l a n  e t  E l s i e  v o u s  m ' a v e z  i n s p i r e  a  v i s e r  I e s  e t o i l e s .  
J e  v e u x  t e  r e m e r c i e r ,  f o r e t ,  p o u r  m e  l a i s s e r  t r a v a i l l e r  m a l g r e  c e  q u e  j e  t ' a i  f a i t ,  p o u r  t a  b e a u t e ,  
p o u r  t a  p a i x ,  p o u r  a v o i r  p a r t a g e  d e  t a  m a g i e .  
M o n  a m o u r ,  m e r c i  d ' a v o i r  c o r r i g e  m o n  f r a n < ; : a i s ,  m e r c i  p o u r  I e s  d i s c u s s i o n s  q u i  m ' o n t  a i d e  a  
s t r u c t u r e r  m e s  i d e e s .  J e  t e  m e n t i o n n e  p a r c e  q u e  t u  m e  d o n n e s  c e  q u i  e s t  a  p e i n e  s u g g e r e  p a r  
d e s  m o t s .  T u  m e  f a i s  f l o t t e r .  
M e s  d e u x  p e t i t s  a m i s ,  V i n c e n t  e t  A n t o n y ,  v o u s  a v e z  s u b i  b e a u c o u p  a u  c o u r s  d e  c e s  a n n e e s  e t  
p o u r t a n t ,  v o u s  m '  a v e z  d o n n e  q u e  d e  I  a  j o i e .  J '  a p p r e n d s  d e  v o u s  c h a q u e  j o u r  a  r i r e ,  a  t r o u  v e r  
l e  p l a i s i r  d e  c h a q u e  m o m e n t ,  a  a i m e r  s a n s  r e s e r v e ,  a  v i v r e .  M e r c i .  
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C R E A T E D  O P E N I N G S  O F  D I F F E R E N T  I N T E N S I T Y  
3 . 1  A b s t r a c t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 3  
3 . 2  R e s u m e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 4  
3 . 3  I n t r o d u c t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 5  
3 . 4  S t u d y  a r e a . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 6  
v  
p a g e  
3 . 5  M e t h o d s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 7  
3 . 5 . 1  F i e l d  s a m p l i n g . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  7 8  
3 . 5 . 2  D a t a  a n a l y s i s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 0  
3 . 6  R e s u l t s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 1  
3 . 6 . 1  S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 1  
3 . 6 . 2  S e e d l i n g  g r o w t h  r e s p o n s e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 2  
3 .  7  D i s c u s s i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 3  
3 . 7 . 1  S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 3  
3 . 7 . 2  R e s p o n s e  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 4  
3 .  7 . 3  C o n c l u s i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 5  
3 . 8  A c k n o w l e d g e m e n t s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 6  
3 . 9  R e f e r e n c e s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8 6  
C H A P I T R E I V  
S P A T I A L  A N D  T E M P O R A L  P A T I E R N S  O F  S E E D L I N G  R E C R U I T M E N T  
W I T H I N  S P R U C E  B U D W O R M  C A U S E D  C A N O P Y  G A P S  
4 . 1  A b s t r a c t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  9 8  
4 . 2  R e s u m e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  9 9  
4 . 3  I n t r o d u c t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 0  
4 . 4  S t u d y  a r e a . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 2  
4 . 5  M e t h o d s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 3  
4 . 5 . 1  F i e l d  m e t h o d s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 3  
4 . 5 . 2  L a b o r a t o r y  a n a l y s i s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 4  
4 . 5 . 3  D a t a  a n a l y s i s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 6  
4 . 6  R e s u l t s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 7  
4 . 6 . 1  G a p  l e v e l  p a t t e r n s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 7  
4 . 6 . 2  S p a t i a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  g a p s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 8  
4 . 6 . 3  S e e d l i n g  r e l a t i o n s h i p s  t o  c o m p e t i n g  v e g e t a t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 8  
4 . 6 . 4  S e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 8  
v i  
p a g e  
4 . 7  D i s c u s s i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 9  
4 . 7 . 1  P o s i t i o n  w i t h i n  t h e  g a p . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0 9  
4 . 7 . 2  C o m p e t i n g  s p e c i e s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 1 1  
4 . 7 . 3  P e r i o d  o f  r e c r u i t m e n t . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 1 2  
4 . 8  A c k n o w l e d g e m e n t s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 1 4  
4 . 9  R e f e r e n c e s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 1 4  
C O N C L U S I O N  G E N E R A L E  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 2 7  
R E F E R E N C E S . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 3 1  
v i i  
C H A P I T R E I  
F i g u r e  1 . 1  
F i g u r e  1 . 2  
C H A P I T R E  I I  
F i g u r e  2 . 1  
F i g u r e  2 . 2  
F i g u r e  2 . 3  
F i g u r e  2 . 4  
F i g u r e  2 . 5  
L I S T E  D E S  A G U R E S  
p a g e  
L o c a t i o n  o f  t h e  s t u d y  s i t e  w i t h  y e a r  o f  s t a n d  o r i g i n  a n d  t r a n s e c t s  
m a r k e d  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  3 2  
S e e d l i n g  d e n s i t i e s  o f  t h e  s t u d i e d  s p e c i e s  b y  y e a r s  s i n c e  f i r e  . . . . . . . . .  .  
3 3  
R e l a t i v e  f r e q u e n c y  o f  g a p  s i z e  d i s t r i b u t i o n  f o r  f o r e s t s  t h a t  
h a v e n ' t  b u r n e d  f o r  7 8 ,  1 2 0 ,  1 4 7  a n d  2 3 4  y e a r s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 2  
T h e  c u m u l a t i v e  p e r c e n t a g e  o f  g a p s  v e r w s  t h e  r a t i o  o f  g a p  
d i a m e t e r  t o  c a n o p y  h e i g h t  f o r  f o u r  d i f f e r e n t  a g e d  f o r e s t s . . . . . . . . . . . . . .  6 3  
T h e  n u m b e r  o f  g a p - m a k e r s  b y  s p e c i e s  f o u n d  i n  e a c h  g a p  s i z e  
c l a s s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 4  
T h e  n u m b e r  o f  g a p - f i l l e r s  b y  s p e c i e s  f o u n d  i n  e a c h  g a p  s i z e  
c l a s s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 5  
C h a n g e s  i n  c a n o p y  t u r n o v e r  t i m e  w i t h  t i m e  s i n c e  f i r e  f o r  v a r i o u s  
g a p  f i l l  t i m e s  ( g a p - f i l l  t i m e s  a r e  t h e  t i m e  t a k e n  f o r  t h e  
r e g e n e r a t i o n  i n  a  g a p  t o  c l o s e  t h e  g a p  o p e n i n g . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 6  
C H A P I T R E  I I I  
F i g u r e  3 . 1  
F i g u r e  3 . 2  
C H A P I T R E I V  
F i g u r e  4 . 1  
F i g u r e  4 . 2  
F i g u r e  4 . 3  
p a g e  
S e e d l i n g  r e s p o n s e  t o  t h e  d i f f e r e n t  s t a n d  t y p e s  i n  t e r m s  o f  a )  
s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t ,  b )  t h e  r a t i o  o f  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  t o  t o t a l  
r e g e n e r a t i o n  a n d  c )  t o  c h a n g e s  i n  b r a n c h  p r o d u c t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  9 1  
S e e d l i n g  r e s p o n s e  t o  t h e  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  i n  t e r m s  o f  a )  
c h a n g e s  i n  t h e  L B  r a t i o ,  b )  c h a n g e s  i n  t h e  R H I  a n d  c )  c h a n g e s  i n  
b r a n c h  p r o d u c t i o n . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  9 2  
A v e r a g e  p e r c e n t  c o v e r  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  f o r  i n d i v i d u a l  
s p e c i e s  a n d  g r o u p s  o f  v e g e t a t i o n  i n  e a c h  o f  t h e  f i v e  s t u d i e d  g a p s . .  1 2 0  
A v e r a g e  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s  f o r  t h e  f i v e  
s t u d i e d  s p e c i e s  i n  t h e  s t u d i e d  g a p s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 2 1  
B a l s a m  f i r  s e e d l i n g  a g e  s t r u c t u r e s  i n  t h e  f i v e  s t u d i e d  g a p s .  G a p s  
a r e  o r g a n i z e d  b y  i n c r e a s i n g  E G  ( e x p a n d e d  g a p )  s i z e . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 2 2  
i x  
I  
C H A P I T R E I  
T a b l e  1 . 1  
T a b l e  1 . 2  
T a b l e  1 . 3  
T a b l e  1 . 4  
T a b l e  1 . 5  
C H A P I T R E  I I  
T a b l e  2 . 1  
T a b l e  2 . 2  
T a b l e  2 . 3  
L I S T E  D E S  T A B L E A U X  
p a g e  
S t a n d  c o m p o s i t i o n  i n  t e n n s  o f  b a s a l  a r e a  ( m
2
/ h a )  f o r  e a c h  o f  t h e  
s t a n d  t y p e s  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  .  . .  .  .  . .  .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  . .  .  .  .  . .  .  . .  3 4  
S e l e c t e d  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  t o  p r e d i c t  t h e  a b u n d a n c e  o f  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  . . . .  . .  . . . .  . .  . .  . .  . .  . .  . . . . . .  . .  . .  . .  . .  .  . .  . .  . .  . .  .  .  .  .  .  . .  . .  . .  . . . .  . .  . .  . .  . .  .  3 5  
A n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  f o r  s p e c i e s  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  b y  t y p e  o f  
d e p o s i t  a n d  d r a i n a g e  ( D . O . )  a n d  b y  s i t e  a g e  ( y e a r )  . .  . . . . . . . . . . . .  . . . .  . . . .  .  3 6  
M e a n  ( ±  S O )  d e n s i t y  ( n o . / h a )  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  b y  s t a n d  
t y p e  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  3 7  
A n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  f o r  s p e c i e s  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  b y  t y p e  o f  
d e p o s i t  a n d  d r a i n a g e  ( D . O . )  a n d  b y  s t a n d  c o m p o s i t i o n  ( c o m p . )  a s  
r a n k e d  b y  p r o p o r t i o n  o f  c o n i f e r  b a s a l  a r e a . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  3 8  
a )  A v e r a g e  b a s a l  a r e a  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( m
2
/ h a )  a n d  b )  
d e n s i t y  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( n o . / h a )  o f  t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s  o f  
c a n o p y  t r e e s  b y  t i m e  s i n c e  t h e  f o r e s t  l a s t  b u r n e d . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 7  
G a p  a n d  e x p a n d e d  g a p  ( E G )  s i z e  c h a r a c t e r i s t i c s  f o r  d i f f e r e n t  a g e d  
f o r e s t s . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 8  
S p e a r m a n  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  g a p  t i l l e r s  ( G F )  a n d  s e e d l i n g  
( S d l g )  a b u n d a n c e  b y  s p e c i e s ,  a n d  g a p  s i z e  f o r  t h r e e  f o r e s t  a g e  
T a b l e  2 . 4  
T a b l e  2 . 5  
C H A P I T R E  I I I  
T a b l e  3 . 1  
T a b l e  3 . 2  
T a b l e  3 . 3  
T a b l e  3 . 4  
C H A P I T R E I V  
T a b l e  4 . 1  
T a b l e  4 . 2  
c l a s s e s . . . . . . . . . . .  p a g e  
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6 9  
R a t i o  o f  t h e  n u m b e r  o f  a )  g a p - f i l l e r s  a n d  b )  s e e d l i n g s  t o  t h e  
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RÉSUMÉ 
Les épidémies de la tordeuse de bourgeons de l'épinette (TBE) constituent la 
principale perturbation naturelle entre deux feux successifs dans les forêts boréales de l'est 
du Canada. Des intervalles plus longs entre les feux et l'utilisation de la régénération 
préétablie pour régénérer les forêts exploitées favorisent une augmentation de l'importance 
du sapin baumier l'hôte de la TBE. Un effet croissantdes épidémies de la TBE sur la 
dynamique de nos forêts est ainsi attendu. 
Suite à la mortalité des arbres adultes, le recrutement des semis vers les strates 
supérieures assure la fermeture des trouées. La connaissance de la réponse de la régénération 
aux trouées permettrait donc une meilleure compréhension du rôle de la TBE dans le 
développement de la forêt. En Abitibi, le lieu de l'étude, dû au régime de feu, les forêts 
issuent des feux possèdent des peuplements d'âges et de compositions très variables, ce qui 
leur confèrent différents niveaux de vulnérabilité à la TBE. ll devient donc nécessaire de 
caractériser l'effet des épidémies de la TBE et la réponse de la régénération préétablie selon 
les différentes stades successionels. 
Ainsi, le premier chapitre de cette thèse vise à déterminer les facteurs écologiques 
qui influencent 1 'abondance de la régénération préétablie selon les différents stades de 
développement de la forêt. Les résultats indiquent que les facteurs abiotiques sont 
faiblement corrélés à la densité des semis de la plupart des espèces. Par contre, les facteurs 
biotiques tels que la surface terrière des semenciers, le recouvrement arbustif et la présence 
des trouées sont liés à l'abondance de la régénération coniférienne. De plus, les semis de 
sapin baumier et d'épinette blanche sont plus abondants dans les peuplements mixtes d'âge 
intermédiaire que dans les vieux peuplements conifériens. La quantité de semis d'espèces 
intolérantes à l'ombre demeure quant à elle faible mais constante à travers les stades 
successionels. Seul l'abondance du thuya augmente avec la durée du temps après feu. Dans 
les vieux peuplements conifériens, les trouées causées par la TBE sont grandes, ce qui 
pourrait permettre le maintien du recrutement des espèces intolérantes à l'ombre. 
Le deuxième chapitre a pour objet la caractérisation des régimes de perturbations par 
les trouées et son influence sur la succession. Un échantillonnage des trouées montre que 
1 'abondance et la superficie de ces dernières sont proportionelles à 1 'abondance des adultes 
de sapin baumier ainsi qu'au temps écoulé depuis le dernier feu . Une importante 
régénération du sapin baumier est aussi associée à des trouées de petites dimension. La 
modélisation de la succession grâce à des matrices de transition suggère que le sapin 
remplacera le tremble dans les petites trouées de la forêt de feuillus, mais que dans les 
grandes trouées des vieilles forêts conifériennes, les feuillus réussiront à se maintenir et que 
le thuya deviendra plus abondant. 
Une étude portant sur la réponse du sapin baumier à des trouées expérimentales est 
presentées dans le troisième chapitre. Une série de trouées expérimentales ont donc été créés 
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présentant différents degrés d'ouvertures de la canopée (témoin, annelage des conifères, 
coupe de conifères, et coupe totale) de lOm x lOmont été répliqués dans quatre forêts d'âge 
et de composition différents. Aucun des traitements n'a eu un effet significatif sur le 
recrutement de nouveaux semis de sapin. Ceci suggère que l'impact des trouées se répercute 
surtout au niveau de la régénération préétablie. Même un an après les traitements «coupe 
conifère» et «coupe totale», les semis ont enregistré une hausse significative de leur 
accroissement en hauteur et une modification importante de leur architecture. En raison du 
délai entre le traitement « annelage » et la formation de la trouée, la réponse des semis était 
plus lente que celle suite aux coupes. La vitesse de la formation des trouées après une 
épidémie devrait donc aussi avoir un effet sur la réponse des semis. 
Dans le chapitre quatre nous présentons les résultats d'une étude des patrons spatiaux 
et temporels de recrutement à l'intérieur de trouées formées durant la dernière épidémie de 
TBE dans la forêt la plus affectée. Les résultats montrent que les semis des espèces hôtes 
pour la TBE s'installent non seulement avant l'épidémie mais aussi durant et après celle-ci. 
Ce phénomène est probablement dû à la présence de quelques arbres qui survivent à l'attaque 
de la TBE. Le bouleau s'installe durant la formation de la trouée et le tremble surtout après 
une ouverture complète. Spatialement, la probabilité de trouver le tremble est plus élevée à 
la lumière directe au nord de la trouée, tandis que le sapin se retrouve dans l'ombre, au sud 
de la trouée. L'espèce compétitrice la plus importante, l'érable à épis, limite cependant 
l'abondance du sapin. En effet, le nombre de semis de sapin diminue avec la proportion 
d'érable à épis dont le recouvrement est plus important dans les grandes trouées. 
L'ensemble des résultats suggère que les grandes trouées formées suite aux 
épidémies de la TBE sont importantes pour le maintien des espèces intolérantes à l'ombre 
dans les vieilles forêts. Ces espèces, en particulier le tremble, sont associées avec la région 
nord de la trouée, où la lumière directe se retrouve. Cependant, à cause du faible angle 
d'incidence de la lumière et de la formation lente des trouées causées par la TBE, les 
périodes et les zones de lumière directe sont limitées. C'est en partie pourquoi le sapin, dû à 
sa tolérance à l'ombre, demeure l'espèce la plus abondante. Seul le thuya semble être 
capable de déplacer le sapin. Ceci s'explique par sa tolérance à l'ombre mais aussi par sa 
longevité et par le fait que cette espèce n'est pas un hôte de la TBE. Nos résultats confirment 
que le thuya augmente en abondance et en proportion dans les vieux peuplements. 
L'interaction avec les arbustes, surtout l'érable à épis, affecte aussi l' abondance des 
différentes espèces. 
INTRODUCTION GÉNÉRALE 
Les perturbations à grande-échelle sont reconnues, depuis longtemps, comme facteur 
contrôlant la dynamique de la forêt boréale. Panni ces perturbations, le feu est généralement 
celui qui influence le plus le développement de l'écosystème boréal (Rowe 1961, Rowe et 
Scotter 1973, Heinselman 1973, 1981, Bergeron 1991, Johnson 1992). Cependant, dans 
l'est du Canada, entre Terre-Neuve et l'ouest de l'Ontario, la tordeuse des bourgeons de 
1 'épinette (TBE) appanu"'t comme un élément important de perturbation à grande échelle 
(Blais 1983, MacLean 1984, Baskerville 1975, Kettela 1983). 
La dynamique des forêts suite à une épidémie devient plus complexe lorsqu'on quitte 
les sapinières relativement pures des maritimes pour atteindre les forêts comportant une 
diversité arborescente plus élevée en Ontario et dans l'ouest du Québec. D'une part, la 
variation en espèces est plus élevée et d'autre part, le régime de perturbations est davantage 
complexe en raison de l'importance des feux. À ce jour, l'interaction entre le temps depuis 
le feu et 1' impact des épidémies sur la dynamique des peuplements n'a pas été étudié. 
0.1 Impacts des épidémies de TBE 
L'alimentation de la TBE, dans l'est de l'Amérique du Nord, est constituée, en ordre 
de préférence, du sapin, des épinettes blanche, rouge et noire. La défoliation occasionnée par 
la TBE peut entraîner la mortalité des arbres, une plus grande susceptibilité aux chablis ou 
aux pathogènes (par exemple au pourridié <.Armillaria spp> ou au dendroctone de l'épinette 
<Dendroctonus rufipenniS> ), un ralentissement de la croissance en hauteur et en diamètre, 
une cassure de la cime, ainsi qu'une perte de productivité (Ostaff et MaClean 1989, Hudak 
1991). 
En ce qui concerne la mortalité, les arbres supprimés sont les premiers tués 
(Baskerville et MacLean 1979) et de façon générale, la mortalité s'avère plus élevée dans les 
peuplements mûrs que dans les peuplements jeunes. MacLe an ( 1980) mentionne que la 
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mortalité moyenne en volume est de 85% dans les vieilles sapinières et de 42% dans les 
jeunes, tandis qu'elle est de 36% dans les vieilles pessières et de 13% dans les jeunes. Au 
Québec, Bergeron et al. (1995) suggèrent que le sapin est moins vulnérable à la TBE dans les 
forêts comportant une importante proportion de feuillus. 
Pour ce qui est de la régénération préétablie, elle est affectée par les épidémies les 
plus sévères puisque ces dernières sont associées à une importante déplacement des insectes à 
partir des arbres adultes (Ruel 1990, Spencer 1985). Quoique la flèche terminale des semis 
s'avère généralement l'unique portion affectée, en présence d'une défoliation sévère, seul des 
semis de moins de 50 cm ont survécus (Ruel et Huot 1993). Ghent et al. (1957) affirment 
que les effets secondaires des infestations, tels que la mortalité des arbres qui tombent sur les 
semis et l'augmentation du recouvrement d'arbustes, sont aussi responsables d'une réduction 
du nombre de semis. La TBE affecte aussi la période de recrutement des semis de sapin, car 
en plus du feuillage, les larves s'attaquent aux bourgeons des fleurs (Schooley 1978) limitant 
ainsi la production des graines. 
La plupart des études sur l'impact de la TBE se rapportent aux dernières deux 
épidémies, bien que l'information sur les perturbations de la TBE ait été retracée pour les 
300 dernières années (Blais 1965, 1981, Morin et Laprise 1990, Morin et al. 1993). Les 
reconstructions des épidémies du passé suggèrent que les épidémies de la TBE sont devenues 
plus fréquentes et plus sévères durant le siècle dernier (Blais 1983, Anderson et al. 1987). 
Suite à l'augmentation de la proportion des espèces-hôtes, il est probable que les épidémies 
auront un impact grandissant sur la forêt. En fait, une augmentation récente de 1 'intervalle 
entre les feux (Bergeron 1991, Bergeron et Archambault 1993), l'arrosage d'insecticide 
(incluant des insecticides biologiques tel le Bt), ainsi que des pratiques sylvicoles qui 
favorisent de plus en plus la régénération préétablie composée surtout du sapin baumier et de 
l'épinette noire (Doucet 1988, Harvey et Bergeron 1989), mènent à l'établissement d 'une 
forêt dominée par les espèces-hôtes. 
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Bien qu'il existe plusieurs études sur la protection contre les attaques de la TBE, sur 
le cycle des épidémies, sur la vulnérabilité de la forêt, sur les modèles de prédiction de la 
mortalité des arbres et sur la planification des récoltes de récupération (Morris et al 1958, 
Hudak 1991, Royama 1984, Blum et MacLean 1985, Hardy et al. 1983) il y a relativement 
peu d'information quant aux effets des perturbations de la TBE sur la dynamique naturelle 
des peuplements. Pourtant, la connaissance des processus naturels régissant le 
développement des peuplements est essentielle à la compréhension de l'écologie d'un 
écosystème et à la réduction des risques associés aux opérations sylvicoles (Weetman 1991). 
Malgré ceci, actuellement, les opérations de récolte avec la protection de la régénération 
préétablie et du sols sont devenues la pratique la plus utilisée au Québec (Doucet 1992). 
0.2 L'effet de la TBE sur la dynamique des peuplements 
Plusieurs études de peuplements de l'est de l'Amérique montrent que le sapin est 
bien adapté aux épidémies de la TBE et que de telles infestations conduisent à des 
oscillations uniquement dans la distribution des classes d'âges de cette espèce (Blais 1983; 
Baskerville 1975). Cette oscillation subséquente est due au développement rapide de la 
régénération préétablie en sapin. Des études sur la régénération arborescente sous un couvert 
de sapin et d'épinette montrent que les semis sont abondants et majoritairement composés de 
sapin (Doucet 1988, Harvey et Bergeron 1989). D'ailleurs, Morin et Laprise (1990) et 
Morin (1994) ont montré que la plupart des peuplements se sont régénérés en peuplements de 
sapins, suite à une perturbation causée par la tordeuse. 
A grande échelle, quelques modèles conceptuels suggèrent qu'à long terme, les forêts 
de sapin sont aussi maintenues en équilibre avec la TBE (Baskerville 1975, MacLean 1984, 
1988). Bien que les épidémies puissent changer la composition de quelques peuplements il 
ne devrait pas y avoir de changement dans la composition des espèces sur une grande échelle 
(Blais 1954, 1985). En fait, l'histoire continue des épidémies est elle-même un témoignage 
de la stabilité des forêts de sapin (MacLean 1984). 
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Cependant, il existe de grandes différences régionales dans 1 'impact des épidémies et 
le modèle simple impliquant le retour rapide en sapin ne s'applique pas partout. Le modèle 
de Holling (1992) pourrait être intéressant pour comprendre l'effet de la TBE à travers sa 
distribution, sur la dynamique naturelle des peuplements forestiers. Ce modèle repose d'une 
part, sur les liens entre le climat et le début des épidémies et d'autre part, sur le fait que les 
épidémies se retrouvent où il y a des vastes étendues de forêt de sapin mature. Au sein de ce 
modèle, le sapin baumier est plus vulnérable aux attaques de la TBE que l'épinette et durant 
les périodes non-épidémique, sa croissance est meilleure. De cette façon, l'épinette peut 
profiter d'une épidémie pour accéder aux positions de dominance tant que la compétition 
avec le sapin est réduite mais lorsque l'infestation est terminée, la régénération préétablie 
peut encore assurer un couvert de sapin. Le modèle prédit la distribution et la proportion 
relative du sapin et de l'épinette à travers tout l'est du Canada. 11 montre par exemple que la 
proportion de ces deux espèces d'arbres est bien corrélée avec l'intensité de l'épidémie, donc 
plus l'infestation sera intense, plus la proportion d'épinette dans la forêt subséquente sera 
forte. Les résultats du modèle sont supportés par les données empiriques de Gordon (1985), 
malgré le fait que ce modèle ne considère pas les interactions avec le feu et la composition 
forestière avant les infestations. 
Ailleurs, Ghent et al (1957) n'ont pas trouvé une relation entre l'intensité de 
l'épidémie et la proportion relative des espèces mais ils ont observé que la composition des 
peuplements suite à une épidémie de la TBE varie d'une région à une autre. Bien que la 
proportion relative des espèces soit maintenue à grande échelle on observe le remplacement 
d'espèces à l'échelle des peuplements. Ainsi, Baskerville (1975) suggère que les épidémies 
favorisent un retour du bouleau. À l'île du Cape Breton les feuillus comptent pour 2% à 
53% dans les peuplements affectés par la TBE (MacLean 1988). Plus à l'ouest, Frelich et 
Reich (1995) suggèrent que le cèdre, une espèce non-hôte, augmente en abondance dans les 
peuplements non-brillés depuis très longtemps. 
Malgré les différences entre ces études, quelques facteurs communs ressortent: la 
régénération préétablie est importante pour la composition du prochain peuplement (Ghent et 
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al. 1957, Fye et Thomas 1963, Morin 1994, Morin et Laprise 1990, Morin et Laprise sous-
presse, Baskerville 1975, Osawa 1994), la mortalité des sapins est plus élevée que celles des 
épinettes (MacLean 1980, MacLean et Ostaff 1989) et les dommages sont fonction de 
l'intensité de l'épidémie (Ostaff et MacLean 1989). Au niveau des forêts de diversité 
arborescente plus élevée, le développement des peuplements, suite à une infestation, pourrait 
être associé à la proportion initiale d'épinette, de sapin et d'autres espèces, à l'intensité de 
l'épidémie, ainsi qu'au degré d'ouverture du couvert forestier. Par exemple, Ruel (1990) a 
trouvé que la densité des feuillus intolérants était plus forte dans les peuplements ayant subi 
une défoliation sévère et que les espèces conifériennes dominaient les peuplements avec une 
faible défoliation. 
0.3 L'utilisation des trouées 
Ainsi, la caractérisation de l'ouverture du couvert forestier (trouées) s'avère 
essentielle à la compréhension de l'effet de la TBE sur la dynamique des peuplements, au 
sein de la forêt boréale. De façon intéressante, l'utilisation de la trouée s'apparente à un 
design semi-expérimental où la comparaison de l'état d'un peuplement, avant et après la 
perturbation est permise, grâce à la présence des arbres morts. 
La dynamique des trouées dans la forêt boréale de 1 'Amérique du nord ne fut que très 
peu étudiée. Les recherches sur les trouées, dans plusieurs autres écosystèmes (dont la forêt 
boréale en scandinavie), concernent le taux de formation de celles-ci, la proportion de la forêt 
composée de trouées, la détermination des arbres y ayant eu une reprise de croissance ainsi 
que le processus de remplacement des espèces au sein des trouées (Lertzman 1992, Spies et 
Franklin 1988, Lorimer et al. 1988, Runkle 1981, 1982, 1985, Whitmore 1989, Battles et al. 
1995, Qinghong et Hyttebom 1991). La dynamique de formation des trouées dans les forêts 
non-boréales est aléatoire tandis que les trouées créées par la TBE sont contagieuses dans 
1 'espace et le temps et sont surtout liés à la mortalité du sapin. 
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L'étude de la dynamique des trouées dans les forêts d'épinettes et de sapins fut 
linùtée aux forêts appalachiennes sous-alpines (Poster et Reiners 1986, White et al. 1985, 
Worral et Harrington 1988, Perkins et al. 1992). Bien que la structure de ces forêts, 
comparativement à celle des forêts de la côte ouest ou à celle des forêts de feuillus tempérés, 
soit plus semblable à la forêt boréale, leur régime de perturbations diffère de celui de la forêt 
boréale puisque les feux et les épidémies de la TBE y sont peu importants. Ainsi, la taille 
des ouvertures et l'intensité de perturbation de l'ouverture dans les trouées (par exemple, le 
feu peut brO.ler la matière organique du sol et tuer toute la régénération préétablie) soit plus 
élevées en forêt boréale. Malgré ceci, le taux de renouvellement (dû aux trouées) de la forêt 
appalachienne, varie de 0.6% à 0.9% est comparable à celui de la forêt boréale (entre 0 .5% et 
2.0% du territoire est brO.lé chaque année en moyenne) (White et al. 1985). 
Le régime de feux permet le maintien des espèces intolérantes à 1 'ombre et il est 
suggéré que le régime de trouées, à cause de la présence des trouées de différentes grandeurs, 
peut aussi maintenir l'ensemble des espèces (Brokaw 1985, Whitmore 1989, Putz 1983). Dû 
au faible angle du soleil dans la forêt boréale, on peut s'attendre également que la position 
dans la trouée aura une influence sur l'abondance et la croissance des semis de différentes 
espèces (Canham et al 1993, Ban et al soumis). Les semis intolérants à l 'ombre seraient 
trouvés au nord de la trouée et les tolérants au sud. 
L'étude de la forêt appalachienne indique qu'il y a une mortalité spécifique des 
espèces dans les trouées et que le sapin est habituellement l'espèce formant la trouée (bien 
que le dépérissement de l'épinette est dominant à quelques endroits). Certains auteurs 
suggèrent que la création des trouées dans la forêt appalachienne engendre un équilibre stable 
dans la composition des espèces, de sorte que la forêt serait toujours dominée par le sapin 
avec une faible proportion de bouleau et d'épinette (White et al . 1985, Perkins et al 1992). 
Ces résultats concordent avec les théories de Baskerville (1975) et de MacLe an (1984) sur 
l'effet des épidémies de la TBE sur les sapinières boréales. 
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La région de l'Abitibi, site de l'étude, est très riche en espèces arborescentes, pour un 
écosystème boréal. Une grande variation d'âges et de composition de peuplements 
pourraient donc être associée à un éventail de formes et de tailles des trouées. Dans la 
majorité des études sur les trouées, la réponse des espèces à une perturbation a été examinée 
en fonction de la taille des trouées (Runkle 1982, Brokaw 1985, Lertzman 1992). Quoique la 
taille des trouées ne fut pas directement mesurée dans la forêt boréale, la régénération des 
espèces arborescentes, suite à une épidémie de la TBE, varie avec le taux de mortalité des 
arbres. Par exemple au Maine, le sapin, l'épinette et le bouleau sont bien régénérés lorsque 
la mortalité est modérée tandis que le framboisier (Rubus idaeus) et le cerisier (Prunus 
pennsylvanica) sont plus abondants lorsque la mortalité est élevée (Osawa 1994). Au 
Minnesota, les arbustes seraient plus abondants dans les peuplements ayant subi une forte 
mortalité (Batzer et Popp 1985). La réponse des semis à une ouverture peut être aussi en 
fonction des changements dans leurs croissance et architecture (MacLean 1988, Hatcher 
1964, Ghent 1958, Sundkvist 1994, Oliver et Dolph 1992). 
0.4 Objectif général 
Bien que l'on reconnaisse que les incendies forestiers de grande superficie contrôlent la 
dynamique de la forêt boréale, il existe peu d'information quant aux effets des perturbations 
de la TBE qui constituent la perturbation majeure entre les feux et qui est plus important que 
le feu à certains endroits. Ainsi cette thèse a pour objectif de clarifier l'influence de la 
tordeuse des bourgeons de l'épinette sur la dynamique de la régénération dans la forêt 
boréale de l'Amérique du nord. 
0.5 Objectifs spécifiques 
Puisque la régénération préétablie, suite à une perturbation de la TBE, déterminerait de façon 
importante . la composition et la structure du prochain peuplement et que la régénération 
préétablie peut être influencée par des facteurs biotiques et abiotiques, l'impact des facteurs 
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abiotiques et biotiques sur l'abondance de la régénération préétablie, sera évalué dans les 
forêts de différents stades successionels. 
La caractérisation de l'ouverture du couvert forestier s 'avère essentielle à la compréhension 
de l'effet de la TBE. Malgré l'importance des caractéristiques des trouées pour la 
régénération, leur importance, au sein des différents stades successionels, ne fut jamais 
étudiée. Ainsi, le régime de perturbation des trouées sera caractérisé afin de comprendre son 
influence sur la régénération préétablie. 
Puisque les trouées ont une influence sur le recrutement, la croissance et l ' architecture des 
senùs de sapin (l'espèce de semis la plus abondante dans l ' aire d'étude) l'effet d'ouvertures 
d'intensité différente sur ces paramètres sera évalué à l'aide de trouées expérimentales dans 
chacun des stades successionels. 
La recherche dans d'autres écosystèmes suggère que la position au sein de la trouée ainsi que 
la position relative des espèces compétitrices influencent la régénération des différentes 
espèces. De plus, la tolérance à l'ombre et la susceptibilité à la TBE pourraient affecter le 
moment de recrutement de l'espèce. Pour toutes ces raisons, l'influence des patrons spatiaux 
et temporels, sur le recrutement des semis des différentes espèces des trouées naturelles, sera 
évaluée. 
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1 . 1  A b s t r a c t  
B o r e a l  f o r e s t  d i s t u r b a n c e  r e g i m e s  a r e  c h a n g i n g ,  i n  t u r n  c h a n g i n g  r e g e n e r a t i o n  a n d  
s t a n d  d y n a m i c s  o f  t h e s e  f o r e s t s .  l h i s  i s  o c c u r r i n g  a t  t h e  s a m e  t i m e  t h a t  t h e  f o r e s t  i n d u s t r y  i s  
e m p h a s i z i n g  o p e r a t i o n s  t h a t  t a k e  a d v a n t a g e  o f  p r e - e s t a b l i s h e d  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n .  T h i s  
s t u d y  h a s  t h e r e f o r e  i n v e s t i g a t e d  t h e  e f f e c t  o f  v a r i o u s  e c o l o g i c a l  f a c t o r s  o n  t h e  a b u n d a n c e  o f  
A b i e s  b a l s a m e a ,  P i c e a  g l a u c a ,  P i c e a  m a r i a n a ,  T h u j a  o c c i d e n t a l i s ,  B e t u l a  p a p y r i f e r a  a n d  
P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n  i n  s o m e  b o r e a l  s t a n d s  i n  t h e  A b i t i b i  r e g i o n  o f  
Q u e b e c .  A b i o t i c  e c o l o g i c a l  s i t e  c l a s s i f i c a t i o n  v a r i a b l e s  w e r e  f o u n d  t o  b e  p o o r l y  c o r r e l a t e d  t o  
s e e d l i n g  d e n s i t i e s  f o r  m o s t  s p e c i e s .  P a r e n t  t r e e s ,  a s  a  s e e d  s o u r c e ,  a n d  s t a n d  t y p e ,  f o r  i t s  
i n f l u e n c e  o n  t h e  q u a l i t y  o f  t h e  s e e d  b e d ,  w e r e  s t r o n g l y  c o r r e l a t e d  w i t h  a b u n d a n t  c o n i f e r  
r e g e n e r a t i o n .  A s  e x p e c t e d ,  t i m e  s i n c e  f i r e  w a s  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  s e e d l i n g  a b u n d a n c e ,  
f o r  l a t e  s u c c e s i o n a l  s p e c i e s ,  w h e r e a s  i t  w a s  n o t  r e l a t e d  t o  t h e  a b u n d a n c e  o f  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  
s p e c i e s .  P o s t - f r r e  d i s t u r b a n c e s ,  s u c h  a s  t h o s e  d u e  t o  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
( C h o r i s t o n e u r a  f u m i f e r a n s  ( C l e m . ) ) ,  a c c o u n t e d  f o r  t h e  v a r i a t i o n s  i n  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  
o b s e r v e d  w i t h  r e s p e c t  t o  s t a n d  a g e .  T h e  p r e s e n c e  o f  b u d w o r m  c a u s e d  g a p s  w a s  p o s i t i v e l y  
c o r r e l a t e d  t o  r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  w h e r e a s  s h r u b  c o m p e t i t i o n ,  w h i c h  w a s  g r e a t e s t  i n  l a r g e  
g a p s ,  w a s  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n  d e n s i t y .  F o r e s t  m a n a g e m e n t  
b a s e d  o n  a b u n d a n c e  o f  p r e - e s t a b l i s h e d  r e g e n e r a t i o n  s h o u l d  f o c u s  m a i n l y  o n  m i x e d  s t a n d s  
b e c a u s e  s e e d l i n g  d e n s i t y  i s  v e r y  l o w  i n  h a r d w o o d  s t a n d s  a n d  b e c a u s e  o f  t h e  s t r o n g  
c o m p e t i t i o n  i n  l a r g e  g a p s  o f  c o n i f e r o u s  f o r e s t s .  T h e  l o w  n u m b e r  o f  s e e d l i n g s  o b s e r v e d ,  
e s p e c i a l l y  i n  c o n i f e r o u s  s t a n d s ,  m a y  l i m i t  t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  o p e r a t i o n s  t h a t  t a k e  a d v a n t a g e  
o f  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n .  T h e  l a r g e  v a r i a b i l i t y  i n  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  l i m i t s  t h e  o p e r a t i o n a l  
u s e  o f  s t a n d  o r  s i t e  c o n d i t i o n s  i n  p r e d i c t i n g  s e e d l i n g  d e n s i t i e s .  
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1 . 2  R e s u m e  
L e s  r~gimes d e  p e r t u r b a t i o n s  e n  f o r e t  bor~ale o n t  chang~ a u  c o u r s  d u  s i e c l e  d e r n i e r  
e n t r a i ' n a n t  d e s  c h a n g e m e n t s  d a n s  I a  d y n a m i q u e  d e  I a  r~g~n~ration. P a r a l l e l e m e n t ,  l ' i n d u s t r i e  
f o r e s t i e r e  a  augment~ I a  p r a t i q u e  d e  I a  c o u p e  a v e c  p r o t e c t i o n  d e  I a  r~g~n~ration pr~~tablie . 
C e t t e  ~tude ~value l ' e f f e t  d e s  v a r i a b l e s  ~cologiques s u r  l ' a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  d e  A b i e s  
b a l s a m e a ,  P i c e a  g l a u c a ,  P i c e a  m a r i a n a ,  T h u j a  o c c i d e n t a l i s ,  B e t u l a  p a p y r i f e r a  e t  P o p u l u s  
t r e m u l o i d e s  d a n s  I a  r~gion d e  I '  A b i t i b i  a u  Qu~bec. L e s  donn~es a b i o t i q u e s  s e r v a n t  ~ I a  
c l a s s i f i c a t i o n  ~cologique s o n t  f a i b l e m e n t  corr~l~es a v e c  I a  densit~ d e s  s e m i s  d e  I a  p l u p a r t  d e s  
e s p e c e s .  P a r  c o n t r e ,  l e s  s e m e n c i e r s  e t  l e  t y p e  d e  p e u p l e m e n t ,  p r o b a b l e m e n t  d u  ~ s o n  
i n f l u e n c e  s u r  l e  l i t  d e  g e r m i n a t i o n ,  s o n t  li~s ~ u n e  f o r t e  a b o n d a n c e  d e  I a  r~g~n~ration 
conif~rienne. A l o e s  q u e  l ' a b o n d a n c e  d e  I a  r~g~n~ration d e s  e s p e c e s  associ~es a u x  s t a d e s  
s u c c e s s i o n e l s  avanc~s a u g m e n t e  a v e c  l e  t e m p s  a p r e s  u n  f e u ,  I a  r~g~n~ration d e s  e s p e c e s  
p i o n n i e r e s  d e m e u r e  b a s s e  m a i s  c o n s t a n t e  t e l  q u e  pr~vu. L e s  p e r t u r b a t i o n s  a p r e s  f e u  c o m m e  
I e s  ~pid~mies d e  I a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  l'~pinette ( C h o r i s t o n e u r a f u m i f e r a n a  ( C l e m . ) ) ,  
e x p l i q u a i e n t  I e s  v a r i a t i o n s  d a n s  I a  densit~ d e s  s e m i s  q u i  ~taient f o n c t i o n  d e  l ' a g e  d u  
p e u p l e m e n t .  L e s  trou~es caus~es p a r  I a  t o r d e u s e  s o n t  p o s i t i v e m e n t  corr~l~es a  l ' a b o n d a n c e  d e  
I a  r~g~n~ration t a n d i s  q u e  I a  c o m ¢ t i t i o n  a r b u s t i v e ,  q u i  e s t  I a  p l u s  ~lev~e d a n s  l e s  g r a n d e s  
trou~es, e s t  n~gativement com~I~e ~ I a  densit~ d e s  s e m i s .  L ' a m e n a g e m e n t  d e s  f o r € t s  b a s e  s u r  
l ' a b o n d a n c e  d e  I a  r~generation p r e e t a b l i e  d e v r a i t  s e  c o n c e n t r e r  e s s e n t i e l l e m e n t  s u r  I e s  
p e u p l e m e n t s  m i x t e s  d u  a  I a  f a i b l e  a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  e n  p e u p l e m e n t s  f e u i l l u s  e t  a  l a  f o r t e  
c o m ¢ t i t i o n  t r o u v e e  d a n s  I e s  g r a n d e s  t r o u e e s  d e  p e u p l e m e n t s  c o n i f e r i e n s .  L a  f a i b l e  densit~ 
d e s  s e m i s  trouv~e. p a r t i c u l e r e m e n t  d a n s  l e s  p e u p l e m e n t s  conif~riens, p e u t  l i m i t e r  l'efficacit~ 
d e s  o ¢ r a t i o n s  q u i  c o m p t e n t  s u r  I a  r e g e n e r a t i o n  p r e e t a b l i e .  L e u r  g r a n d e  v a r i a b i l i t e  l i m i t e  
a u s s i  ! ' u t i l i s a t i o n  o ¢ r a t i o n e l l e  d e s  d o n n e e s  a b i o t i q u e s  o u  d u  t y p e  d e  p e u p l e m e n t  p o u r  p r e d i r e  
I a  densit~ d e s  s e m i s .  
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1 . 3  I n t r o d u c t i o n  
T h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  n e w  s t a n d s  f o l l o w i n g  d i s t u r b a n c e  i s  d e p e n d e n t  o n  n a t u r a l  
r e g e n e r a t i o n ,  a n d  w h e r e  d i s t u r b a n c e  e v e n t s  p r i m a r i l y  a f f e c t  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  c a n o p y  l a y e r  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  w i l l  p l a y  a  c r u c i a l  r o l e  i n  d e t e n n i n i n g  t h e  c o m p o s i t i o n  a n d  s t r u c t u r e  o f  
t h e  n e x t  s t a n d .  I n  b o r e a l  f o r e s t s ,  f i r e  h a s  b e e n  s o  l o n g  r e c o g n i z e d  a s  t h e  p r i m a r y  d i s t u r b a n c e  
a g e n t  ( R o w e  a n d  S c o t t e r  1 9 7 3 ,  H e i n s e l m a n  1 9 7 3 ,  1 9 8 1 )  t h a t  i n t e r m e d i a r y  d i s t u r b a n c e s  h a v e  
o n l y  r a r e l y  b e e n  c o n s i d e r e d  ( G h e n t  e t  a l .  1 9 5 7 ,  F y e  a n d  T h o m a s  1 9 6 3 ,  B a t z e r  a n d  P o p p  
1 9 8 5 ) .  W h i l e  s u c h  a n  a p p r o a c h  m a y  b e  v a l i d  w h e r e  f i r e  c y c l e s  a r e  s o  s h o r t  t h a t  s m a l l e r  
d i s t u r b a n c e s  h a v e  a  n e g l i g i b l e  e f f e c t ,  i t  i s  i n a d e q u a t e  w h e r e  t h e s e  s e c o n d a r y  d i s t u r b a n c e s  
m o d i f y  o r  e v e n  b e g i n  t o  c o n t r o l  s t a n d  d y n a m i c s .  
I n  Q u e b e c ' s  b o r e a l  f o r e s t ,  c h a n g e s  i n  d i s t u r b a n c e  r e g i m e s  a r e  i n c r e a s i n g  t h e  
i m p o r t a n c e  o f  s e c o n d a r y  d i s t u r b a n c e s  i n  s t a n d  d e v e l o p m e n t .  F i r e  f r e q u e n c y  h a s  b e e n  
r e p o r t e d  t o  h a v e  d e c r e a s e d  s i n c e  t h e  e n d  o f  t h e  L i t t l e  I c e  A g e  ( B e r g e r o n  a n d  A r c h a m b a u l t  
1 9 9 2 ) .  O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  d u r i n g  t h e  l a s t  c e n t u r y  s p r u c e  b u d w o r m  e p i d e m i c s  h a v e  b e c o m e  
m o r e  f r e q u e n t  a n d  m o r e  s e v e r e  ( M o r i n  e t  a l .  1 9 9 3 ,  B l a i s  1 9 8 3 ) .  T h e i r  i n f l u e n c e  o n  s t a n d  
d y n a m i c s ,  f o r  e x a m p l e ,  m a y  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  a  g r e a t e r  p r o p o r t i o n  o f  f i r  i n  a  r e g i o n  
d o m i n a t e d  b y  b l a c k  s p r u c e  ( M o r i n  1 9 9 4 ) .  H a r v e s t i n g  o p e r a t i o n s  t h a t  p r o t e c t  a d v a n c e  
r e g e n e r a t i o n  a r e  a l s o  b e c o m i n g  m o r e  c o m m o n  ( D o u c e t  1 9 9 2 )  l e a d i n g  t o  a  g r e a t e r  i m p o r t a n c e  
o f  l a t e  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s  i n  p o s t - h a r v e s t  s t a n d s .  
I n  t r a d i t i o n a l  p o l y c l i m a x  t h e o r i e s  o f  s u c c e s s i o n ,  s p e c i e s  a s s e m b l a g e s  w i t h i n  a  r e g i o n  
a r e  g o v e r n e d  n o t  o n l y  b y  c l i m a t e  b u t  b y  d i s t i n c t i v e  s o i l s ,  d r a i n a g e ,  t o p o g r a p h y  o r  d i s t u r b a n c e  
r e g i m e .  A l t h o u g h  t h i s  v i e w  o p e r a t e s  a t  a  c o a r s e  s p a t i a l  s c a l e ,  e c o s y s t e m  c l a s s i f i c a t i o n  
s t u d i e s  h a v e  s h o w n  t h a t  p l a n t  c o m m u n i t y  d i s t r i b u t i o n s  c a n  b e  e x p l a i n e d  b y  s u c h  f a c t o r s  a s  
m o i s t u r e  g r a d i e n t s  a n d  s u r f a c e  d e p o s i t s  ( B e r g e r o n  e t  a l .  1 9 8 5 ) .  I t  h a s  t h e r e f o r e  b e e n  
s u g g e s t e d  t h a t ,  i n  t h e  p r o v i n c e  o f  Q u e b e c ,  s u c h  f a c t o r s  m a y  b e  u s e d  t o  p r e d i c t  w h i c h  s i t e s  
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w i l l  h a v e  h i g h  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  ( L e v a c  1 9 9 1 ) .  H o w e v e r ,  s t a n d  c o m p o s i t i o n  a n d  s p e c i e s  
s i l v i c s  h a v e  a l s o  b e e n  r e c o g n i z e d  f o r  t h e i r  i n f l u e n c e  o n  s u c c e s s i o n a l  p r o c e s s e s  ( H o m  1 9 7 5 ,  
N o b l e  a n d  S l a y t e r  1 9 7 7 ,  F r a n k l i n  1 9 8 2 ) .  A  g r o w i n g  b o d y  o f  r e s e a r c h  b a s  a l s o  e m p h a s i z e d  
t h e  i m p o r t a n c e  o f  g a p - p h a s e  d y n a m i c s  i n  b o t h  d e c i d u o u s  a n d  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  ( R u n k l e  
1 9 9 1 ,  L e r t z m a n  1 9 9 2 ,  Q i n g h o n g  a n d  H y t t e b o m  1 9 9 1 ,  F o s t e r  a n d  R e i n e r s  1 9 8 6 ) .  I n  f i e l d  
s t u d i e s ,  f o r e s t  a g e ,  s t a n d  c o m p o s i t i o n ,  s e e d b e d  t y p e ,  c a n o p y  o p e n i n g s  a n d  s h r u b  c o m p e t i t i o n  
h a v e  a l s o  b e e n  i d e n t i f i e d  a s  c o n t r o 1 1 i n g  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  ( R u e l  1 9 8 9 ,  Cot~ a n d  B~langer 
1 9 9 1 ) .  T h i s  p a p e r  t h u s  a t t e m p t s  t o  a s s e s s  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  t h e s e  v a r i o u s  f a c t o r s  o n  
s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  a  s m a l l  r e g i o n  o f  Qu~bec's s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t ,  w h i c h  w i l l  l e a d  
t o  a  b e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  i n t e r f i r e  s t a n d  d y n a m i c s .  
F r o m  a  p r a t i c a l  p o i n t  o f  v i e w ,  u n d e r s t a n d i n g  s u c h  e c o l o g i c a l  c h a n g e s  w i l l  b e  e q u a l l y  
i m p o r t a n t  i n  a n y  h a r v e s t i n g  s t r a t e g y  p r o p o s i n g  t o  u s e  a v a i l a b l e  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  
S i l v i c u l t u r a l  s y s t e m s  i n  w h i c h  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  p r o t e c t e d  h a v e  b e c o m e  t h e  d o m i n a n t  
h a r v e s t i n g  p r e s c r i p t i o n  i n  Qu~bec, a n d  i t  h a s  b e e n  r e p o r t e d  t h a t  t h e  n e w  f o r e s t  s t r a t e g y  c a l l s  
f o r  t h e i r  u s e  o n  5 4 %  o f  t h e  l o g g e d  p u b l i c  l a n d s  ( D o u c e t  1 9 9 2 )  .  T h e i r  i m p o r t a n c e  i s  a l s o  
g r o w i n g  i n  n e i g h b o u r i n g  p r o v i n c e s ,  a s  f o r e s t  m a n a g e r s  s e e k  a l t e r n a t i v e s  t o  h i g h  c o s t  c u t - a n d -
p l a n t  o p e r a t i o n s .  T h i s  s t r a t e g y  o f  u s i n g  e x i s t i n g  s e e d l i n g s  i s  o b v i o u s l y  m o s t  e f f e c t i v e  w h e r e  
a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n  i s  a b u n d a n t  a n d  h e n c e ,  t h e  n e e d  f o r  t o o l s  t o  p r e d i c t  w h e r e  s e e d l i n g s  
a r e  m o s t  a b u n d a n t  i s  a  k e y  p a r t  o f  t h i s  s t r a t e g y .  T h e  s e c o n d  o b j e c t i v e  o f  t h i s  p a p e r  i s ,  
t h e r e f o r e ,  t o  d e t e r m i n e  w h i c h  s i t e  a n d  s t a n d  v a r i a b l e s  c a n  b e  u s e d  t o  p r e d i c t  t h e  a b u n d a n c e  o f  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  f o r  u s e  i n  f o r e s t  m a n a g e m e n t  p l a n n i n g .  
1 . 4  S t u d y  A r e a  
T h e  s t u d y  a r e a  i s  p a r t  o f  t h e  n o r t h e r n  c l a y  b e l t ,  a  l a r g e  p h y s i o g r a p h i c  r e g i o n  i n  
Qu~bec a n d  O n t a r i o ,  c r e a t e d  b y  l a c u s t r i n e  d e p o s i t s  l e f t  a f t e r  t h e  m a x i m u m  p o s t - W i s c o n s i n  
e x t e n s i o n  o f  t h e  p r o g l a c i a l  l a k e s  B a r l o w  a n d  O j i b w a y  ( V i n c e n t  a n d  H a r d y  1 9 7 7 ) .  I n  t h i s  
r e g i o n  h i l l s  w i t h  p a r t i a l l y  r e w o r k e d  o r  e r o d e d  m o r a i n a l  d e p o s i t s  a r e  i n t e r s p e r s e d  i n  l o w l a n d s  
c o v e r e d  b y  c l a y s  f r o m  t h e  p r o g l a c i a l  l a k e s  ( B e r g e r o n  e t  a l .  1 9 8 3 ) .  T h e  s t u d y  s i t e s  a r e . l o c a t e d  
I  
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a r o u n d  L a k e  D u p a r q u e t ,  i n  t h e  A b i t i b i  r e g i o n  o f  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c  ( F i g u r e  1 ) .  A l l  t h e  
f o r e s t s  i n v o l v e d  i n  t h i s  s t u d y  a r e  l o c a t e d  a l o n g  t h e  s h o r e s  o f  t h i s  l a k e  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  
t h e  y o u n g e s t  f o r e s t  w h i c h  i s  f o u n d  1 0  k m  n o r t h w e s t  o f  t h e  l a k e .  
L a k e  D u p a r q u e t  i s  l o c a t e d  a t  t h e  s o u t h e r n  l i m i t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  i n  R o w e ' s  ( 1 9 7 2 )  
M i s s i n a i b i - C a b o n g a  s e c t i o n  a n d  G r a n d t n e r ' s  ( 1 9 6 6 )  A b i e s  b a l s a m e a - B e t u l a  p a p y r i f e r a  
c l i m a t i c  c l i m a x  d o m a i n .  I n  o u r  s t u d y  a r e a  b a l s a m  f i r  ( A b i e s  b a l s a m e a  ( L . )  M i l l . ) ,  b l a c k  
s p r u c e  ( P i c e a  m a r i a n a  ( M i l l . )  B S P ) ,  p a p e r  b i r c h  ( B e t u l a  p a p y r i f e r a  M a r s h . ) ,  w h i t e  s p r u c e  
( P i c e a  g l a u c a  ( M o e n c h )  V o s s ) ,  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n  ( P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  M i c h x . )  
d o m i n a t e .  J a c k  p i n e  ( P i n u s  b a n k s i a n a  L a m b . )  m a y  a l s o  b e  p r e s e n t  o n  s o m e  s i t e s  a n d  w h e r e  
f i r e  h a s  n o t  o c c u r r e d  f o r  l o n g  p e r i o d s  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  ( T h u j a  o c c i d e n t a l i s  L . )  m a y  
d o m i n a t e  ( B e r g e r o n  a n d  D u b u c  1 9 8 9 ) .  
T h e  c l o s e s t  m e t e o r o l o g i c a l  s t a t i o n  i s  a t  L a S a r r e ,  3 5  k m  n o r t h  o f  L a k e  D u p a r q u e t ,  
w h i c h  h a s  a  m e a n  a n n u a l  t e m p e r a t u r e  o f  0 .  6 ° C ,  a  m e a n  a n n u a l  p r e c i p i t a t i o n  o f  8 2 0 m m  a n d  a n  
a n n u a l  f r o s t - f r e e  p e r i o d  o f  6 4  d a y s .  H o w e v e r ,  f r e e z i n g  t e m p e r a t u r e s  m a y  o c c u r  t h r o u g h  o u t  
t h e  y e a r  ( A n o n y m o u s  1 9 8 2 ) .  
T h e  f i r e  h i s t o r y  o f  s t a n d s  i n  t h e  L a k e  D u p a r q u e t  a r e a  h a s  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  u s i n g  
d e n d r o e c o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  D a n s e r e a u  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 3 ) .  T h e  e i g h t  
m o s t  i m p o r t a n t  s t a n d  i n i t i a t i n g  f i r e s ,  r e p r e s e n t i n g  t h e  s u c c e s s i o n a l  g r a d i e n t  o f  f o r e s t s  i n  t h e  
a r e a  f r o m  h a r d w o o d  t o  f i r  d o m i n a t e d  s t a n d s ,  w e r e  u s e d  f o r  t h i s  s t u d y :  1 9 6 4 ,  1 9 4 4 ,  1 9 1 6 ,  
1 8 7 0 ,  1 8 4 7 ,  1 8 2 3 ,  1 7 9 7  a n d  1 7 6 0 .  T h e  f i r e  c y c l e  h a s  c h n n g e d  f r o m  a n  e s t i m a t e d  6 3  y e a r s  f o r  
t h e  p e r i o d  b e f o r e  1 8 7 0  t o  g r e a t e r  t h a n  9 9  y e a r s  a f t e r  1 8 7 0 .  S p r u c e  b u d w 0 r m  e p i d e m i c s  h a v e  
b e e n  r e c o n s t r u c t e d  b y  M o r i n  e t  a l .  ( 1 9 9 3 )  w i t h  t h e  1 9 7 0  t o  1 9 8 7  o u t b r e a k  r e s u l t i n g  i n  t h e  
d e a t h  o f  m o s t  o f  t h e  b a l s a m  f i r  t r e e s  ( B e r g e r o n  e t  a l .  I n  P r e s s ) .  D e f o l i a t i o n  d u e  t o  a  1 9 5 0 ' s  
f o r e s t  t e n t  c a t e r p i l l a r  o u t b r e a k  i n  t h e  r e g i o n  h a s  a l s o  b e e n  d o c u m e n t e d  a s  c a u s i n g  a  
s i g n i f i c a n t  h a r d w o o d  g r o w t h  d e c r e a s e  ( B e r g e r o n  a n d  C h a r r o n  1 9 9 4 ) .  F o r e s t  h a r v e s t i n g  d i d  
n o t  b e c o m e  i m p o r t a n t  u n t i l  l a r g e - s c a l e  c l e a r - c u t s  w e r e  i n i t i a t e d  i n  t h e  w e s t e r n  p a r t  o f  t h e  
r e g i o n  i n  1 9 7 8 .  
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1 . 5  F i e l d  M e t h o d s  
I n  e a c h  o f  t h e  d i f f e r e n t  f i r e  o r i g i n  f o r e s t s ,  f o u r  t o  s i x  k i l o m e t r e s  o f  t r a n s e c t s  w e r e  
e s t a b l i s h e d  ( e a c h  o n e  a v e r a g i n g  a b o u t  1  k m  i n  l e n g t h ) .  A t  e a c h  5 0  m ,  a l o n g  a l l  t r a n s e c t s ,  
1 6 m  x  1 6 m  q u a d r a t s  w e r e  e s t a b l i s h e d ,  f o r  a  t o t a l  o f  6 2 4  q u a d r a t s  t o  b e  u s e d  i n  t h e  a n a y l s e s .  
I n  e a c h  q u a d r a t  t h e  d i a m e t e r  o f  a l l  t r e e s  g r e a t e r  t h a n  5 c m  D B H  w a s  m e a s u r e d  a n d  t h e  s p e c i e s  
a n d  s t a t e  o f  t h e  s t e m  ( l i v e  o r  d e a d )  w e r e  n o t e d .  I n  o n e  q u a r t e r  o f  e a c h  q u a d r a t  ( 6 4 m
2
)  t h e  
n u m b e r  a n d  s p e c i e s  o f  a l l  s a p l i n g s >  1 m  i n  h e i g h t  a n d <  5 c m  D B H  w e r e  c o u n t e d .  S e e d l i n g s  
( s t e m s <  1 m  i n  h e i g h t )  w e r e  c o u n t e d  b y  s p e c i e s  i n  t w e l v e  1 m
2  
q u a d r a t s .  A l o n g  t h e  c e n t r a l  
1 6 m  a x i s  o f  t h e  q u a d r a t ,  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  t r a n s e c t ,  t h e  p e r c e n t  c o v e r  o f  t h e  u n d e r s t o r y  
s p e c i e s  w a s  e v a l u a t e d  u s i n g  t h e  l i n e - i n t e r c e p t  m e t h o d  ( M u e l l e r - D o m b o i s  a n d  E l l e n b e r g  
1 9 7 4 ) .  
I n  e a c h  o f  t h e s e  q u a d r a t s  t h e  t y p e  o f  s u r f a c e  d e p o s i t :  t i l l ,  c l a y  o r  r o c k  ( G e r a r d i n  a n d  
D u c r u c  1 9 8 7 ) ,  t e x t u r e  o f  l a c u s t r i n e  d e p o s i t s  ( J o n e s  e t  a l .  1 9 8 3 ) ,  d r a i n a g e :  s i x  c l a s s e s  f r o m  
p o o r l y  t o  w e l l - d r a i n e d  ( B r a i s  a n d  C a m i r e  1 9 9 1 ) ,  t o p o g r a h i c  p o s i t i o n ,  p e r c e n t  s l o p e ,  a n d  
p e r c e n t  o f  s o i l  a g g r e g a t e s  w e r e  e v a l u a t e d .  A s  w e l l ,  a  s o i l  s a m p l e  f r o m  t h e  B  h o r i z o n  w a s  
t a k e n  f r o m  a l l  q u a d r a t s  o n  t i l l s  f o r  f i n e  p a r t i c l e  a n a l y s i s .  
1 . 6  D a t a  A n a l y s i s  
T i m e  s i n c e  f i r e  i s  c o r r e l a t e d  w i t h  o t h e r  v a r i a b l e s  s u c h  a s  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  a n d  
t h u s  c o u l d  n o t  b e  i n c l u d e d  i n  t h e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  T h e  e f f e c t  o f  t i m e  s i n c e  f i r e  o n  
r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  h a s  t h e r e f o r e  b e e n  i n v e s t i g a t e d  t h r o u g h  d e s c r i p t i v e  t e c h n i q u e s  a n d  
b y  u s i n g  a n  a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  i n  c o n j u n c t i o n  w i t h  a  c o m b i n e d  m o i s t u r e  r e g i m e  a n d  
s u r f a c e  d e p o s i t  t y p e .  
T h e  v a r i a b l e s  u s e d  t o  e x p l a i n  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  h a v e  b e e n  




1 6  
g r e a t e s t  u s e  t o  f o r e s t  m a n a g e r s  i n  p r e d i c t i n g  t h e  p r e s e n c e  o f  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n  d u e  t o  t h e i r  
r e l a t i v e  l o n g - t e r m  s t a b i l i t y .  T h e  u s e  o f  a b i o t i c  s i t e  v a r i a b l e s  i s  i n c r e a s i n g l y  i m p o r t a n t  i n  
Q u e b e c  b e c a u s e  o f  t h e  r e c e n t  a r r i v a l  o f  e c o l o g i c a l  f o r e s t  m a p s  w h i c h  a r e  b e i n g  u s e d  a s  t h e  
b a s i s  f o r  p l a n n i n g  f o r e s t r y  o p e r a t i o n s .  F o r e s t  o p e r a t i o n s  p l a n n e r s  t h e r e f o r e  w o u l d  l i k e  t o  u s e  
t h e s e  s i t e  v a r i a b l e s  t o  d i r e c t l y  p r e d i c t  t h e  p r e s e n c e  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  T h u s ,  d i v i d i n g  
t h e  v a r i a b l e s  i n t o  t h r e e  p a r t s ,  a n d  d i r e c t l y  t e s t i n g  t h e  e f f e c t  o f  a b i o t i c  v a r i a b l e s  w i l l  a l l o w  f o r  
a  c l e a r  a s s e s s m e n t  o f  t h e i r  p o t e n t i a l  v a l u e .  T h e s e  v a r i a b l e s  i n c l u d e  s o i l  t e x t u r e ,  d r a i n a g e ,  
t y p e  o f  d e p o s i t ,  s t o n i n e s s ,  d e p t h  o f  t h e  o r g a n i c  m a t t e r  l a y e r ,  s l o p e ,  t o p o g r a p h i c  p o s i t i o n  a n d  
p e r c e n t  i n s o l a t i o n .  P e r c e n t  i n s o l a t i o n  f o r  e a c h  q u a d r a t  w a s  d e r i v e d  f r o m  i t s  a s p e c t  a n d  i t s  
s l o p e  ( U r b a n  1 9 9 0 ) .  N o n - o r d e r e d  v a r i a b l e s  w e r e  d e c o m p o s e d  i n t o  d u m m y  v a r i a b l e s  ( o n e  f o r  
e a c h  c a t e g o r y )  f o r  t h e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  S u r f a c e  d e p o s i t  a n d  m o i s t u r e  r e g i m e  w e r e  
c o m b i n e d  t o  p r o d u c e  s i x  d u m m y  v a r i a b l e s  r e p r e s e n t i n g  r o c k  d e p o s i t s ,  g l a c i o - l a c u s t r i n e  
d e p o s i t s  o n  w e l l - d r a i n e d  a n d  p o o r l y - d r a i n e d  s i t e s ,  t i l l s  a n d  s h a l l o w  t i l l s  ( w h i c h  w e r e  a l l  w e l l  
d r a i n e d )  a n d  o r g a n i c  s o i l s .  O r g a n i c  s o i l s  w e r e  n o t  c o m p a r e d  i n  t h e  a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  
d u e  t o  a n  i n s u f f i c i e n t  n u m b e r  o f  s a m p l e s  o n  t h e s e  s i t e s .  P e r c e n t  v a r i a b l e s  w e r e  n o r m a l i z e d  
u s i n g  t h e  a r c s i n e  o f  t h e  s q u a r e  r o o t  o f  t h e  v a l u e  ( S o k a l  a n d  R o l f  1 9 8 1 ) .  
T h e  s e c o n d  s e t  o f  v a r i a b l e s  w a s  a s s o c i a t e d  w i t h  s t a n d  c o m p o s i t i o n .  F o r  t h i s  s t u d y  
w e  u s e d  t h e  b a s a l  a r e a  p e r  q u a d r a t  o f  a l l  s t e m s  g r e a t e r  t h a n  5  e m  D B H .  T h e  f o l l o w i n g  
s p e c i e s  w e r e  u s e d  i n  t h e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s :  b a l s a m  f i r ,  w h i t e  s p r u c e ,  e a s t e r n  w h i t e  
c e d a r ,  t r e m b l i n g  a s p e n ,  p a p e r  b i r c h ,  b a l s a m  p o p l a r  ( P o p u l u s  b a l s a m i f e r a  L . ) ,  b l a c k  s p r u c e  
a n d  j a c k  p i n e .  A l t h o u g h  t h e s e  v a r i a b l e s  c h a n g e  w i t h  t i m e ,  f o r  t h e  p r a c t i c a l  p u r p o s e  o f  
p r e d i c t i n g  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  t h e y  c o u l d  b e  e a s i l y  o b t a i n e d  f r o m  f o r e s t  s t a n d  i n v e n t o r i e s  
o r  f o r e s t  c o v e r  m a p s .  
T h e  t h i r d  s e t  o f  v a r i a b l e s  d e s c r i b e d  b o t h  a v a i l a b i l i t y  o f ,  a n d  c o m p e t i t i o n  f o r ,  
r e s o u r c e s  ( p r i m a r i l y  l i g h t ) .  T h e s e  v a r i a b l e s  i n c l u d e  t h e  a b u n d a n c e  o f  C o r y l u s  c o m u t a ,  T a . x u s  
c a n a d e n s i s ,  R u b u s  s p p .  a n d  A c e r  s p i c a t u m  i n d i v i d u a l l y ,  a n d  t h e  a b u n d a n c e  o f  a l l  s h r u b  
s p e c i e s  c o m b i n e d ,  t h e  d e n s i t y  o f  a d u l t  t r e e s  ( i n  t e r m s  o f  t o t a l  b a s a l  a r e a ) ,  a n d  t h e  d e n s i t y  o f  
d e a d  s t e m s  ( b o t h  f o r  f i r  a l o n e  b e c a u s e  o f  i t s  v u l n e r a b i l i t y  t o  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  a n d  f o r  a l l  
I  
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s p e c i e s  c o m b i n e d ) .  A s  t h e  d e g r e e  o f  c a n o p y  o p e n i n g  w a s  n o t  a s s e s s e d  d i r e c t l y ,  t o  e v a l u a t e  i t s  
e f f e c t  w e  u s e d  t h e  r a t i o  o f  b a s a l  a r e a  i n  d e a d  s t e m s  t o  t h e  t o t a l  b a s a l  a r e a  p e r  q u a d r a t  t o  
e x p r e s s  g a p  o p e n i n g s .  l l l i s  w a s  d o n e  b o t h  f o r  s p r u c e  b u d w o r m  c a u s e d  g a p s  b y  c o n s i d e r i n g  
f i r  a l o n e  a n d  f o r  a l l  g a p s  c o m b i n e d  b y  c o n s i d e r i n g  t h e  m o r t a l i t y  o f  a l l  s p e c i e s  i n  t h e  q u a d r a t .  
T h i s  m e a u r e  w a s  t h e n  n o r m a l i s e d  u s i n g  t h e  a r c s i n e  s q u a r e - r o o t  t r a n s f o r m a t i o n .  l l l i s  l a s t  s e t  
o f  v a r i a b l e s  o f f e r s  a d d i t i o n a l  i n s i g h t  i n t o  t h e  f a c t o r s  c o n t r o l l i n g  r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  
a l t h o u g h  t h e i r  p r e d i c t i v e  u t i l i t y  i s  l o w  b e c a u s e  o f  t h e  d i f f i c u l t y  i n  o b t a i n i n g  t h i s  i n f o r m a t i o n  
a n d  t h e  r e l a t i v e l y  q u i c k  r a t e s  a t  w h i c h  t h e s e  v a r i a b l e s  c h a n g e ,  e s p e c i a l l y  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  
t i m e  s c a l e s  o f  c h a n g e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  f i r s t  t w o  s e t s  o f  v a r i a b l e s .  
T h e  s t a t i s t i c a l  a n a l y s e s  w e r e  p e r f o r m e d  u s i n g  t h e  n a t u r a l  l o g  t r a n s f o r m a t i o n  f o r  
s e e d l i n g  d e n s i t y  d a t a .  T h e s e  d a t a  i n c l u d e d  a l l  s t e m s  l e s s  t h a n  l c m  D B H  ( a p p r o x i m a t e l y  2 m  
i n  h e i g h t ) .  S e e d l i n g  d a t a  w e r e  u s e d  i n s t e a d  o f  s a p l i n g  d a t a  t o  u n d e r s t a n d  w h i c h  f a c t o r s  
c o n t r o l  t h e  a b u n d a n c e  o f  u n d e r s t o r y  r e g e n e r a t i o n  w i t h o u t  a l s o  e v a l u a t i n g  t h e  f a c t o r s  
r e s p o n s i b l e  f o r  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  s a p l i n g  s i z e  c l a s s  . .  I t  i s  n o t e d  h o w e v e r ,  t h a t  c o n i f e r  s a p l i n g  
d e n s i t i e s  w e r e  g e n e r a l l y  q u i t e  l o w  c o m p a r e d  t o  s e e d l i n g  t o t a l s  ( a v e r a g e  8 6 5  s t e m s / h a ,  
s t d . d e v .  5 7 0 ) .  S i n c e  s i x  s p e c i e s  ( b a l s a m  f i r ,  w h i t e  s p r u c e ,  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r ,  t r e m b l i n g  
a s p e n ,  p a p e r  b i r c h ,  b l a c k  s p r u c e  a n d  j a c k  p i n e )  a c c o u n t e d  f o r  9 5 %  o f  a l l  r e g e n e r a t i o n  i n  t h i s  
r e g i o n  t h e y  w e r e  t h e  o n e s  u s e d  f o r  t h e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  T h e  c h o i c e  o f  v a r i a b l e s  t o  b e  
i n c l u d e d  i n  e a c h  m o d e l  w a s  d e t e r m i n e d  u s i n g  S A S ' s  s t e p w i s e  r e g r e s s i o n  p r o c e d u r e  w i t h  
c o r r e l a t e d  v a r i a b l e s  e l i m i n a t e d  b y  t h e  c o l l i n e a r i t y  t e s t  i n  t h e  r e g  r e g r e s s i o n  p r o c e d u r e  ( S A S  
I n s t i t u t e  I n c .  v e r s i o n  6 . 0 4 ,  1 9 8 7 ) .  T h e  f i r s t  s e t  o f  v a r i a b l e s  w e r e  t h e  i n i t i a l  o n e s  e n t e r e d  i n t o  
t h e  s t e p w i s e  p r o c e d u r e  a s  t h e i r  p r e d i c t i v e  a b i l i t y  w a s  c o n s i d e r e d  t o  b e  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  f o r  
f o r e s t  m a n a g e r s  i n  Q u e b e c ,  w h o  a r e  t o  u s e  t h e  n e w  e c o l o g i c a l  f o r e s t  m a p s  f o r  f o r e s t  p l a n n i n g  
o p e r a t i o n s .  T h e s e  v a r i a b l e s  w e r e  t h e n  k e p t  i n  a l l  s u b s e q u e n t  m o d e l s  b y  f o r c i n g  t h e i r  e n t r y  
b e f o r e  s u b s e q u e n t  s t e p w i s e  p r o c e d u r e s .  S i m i l a r l y ,  t h e  s e c o n d  s e t  o f  v a r i a b l e s  w a s  f o r c e d  
i n t o  t h e  m o d e l  f o r  t h e  f i n a l  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s .  T h e s e  e q u a t i o n s  w e r e  t h e n  c o m p a r e d  w i t h  
r e g r e s s i o n s  i n  w h i c h  v a r i a b l e s  w e r e  n o t  f o r c e d  i n t o  t h e  e q u a t i o n s .  
I  
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T o  s e p a r a t e  t h e  e f f e c t s  o f  t i m e  s i n c e  f i r e  f r o m  s t a n d  c o m p o s i t i o n ,  s t a n d  t y p e s  w e r e  
d e t e r m i n e d  f o r  e a c h  q u a d r a t  u s i n g  t h e  r e l a t i v e  p r o p o r t i o n  o f  c o n i f e r  a n d  h a r d w o o d  s p e c i e s  
b a s a l  a r e a  p e r  p l o t .  C o n i f e r  s t a n d s  a r e  d e f i n e d  a s  t h o s e  s t a n d s  w i t h  g r e a t e r  t h a n  7 6 %  c o n i f e r  
b a s a l  a r e a ,  m i x e d  c o n i f e r  s t a n d s  a s  g r e a t e r  t h a n  5 1 %  a n d  l e s s  t h a n  7 5 %  c o n i f e r  b a s a l  a r e a ,  
m i x e d  h a r d w o o d  s t a n d s  a s  g r e a t e r  t h a n  5 1 %  a n d  l e s s  t h a n  7 5 %  h a r d w o o d  b a s a l  a r e a  a n d  
h a r d w o o d  s t a n d s  a s  h a v i n g  g r e a t e r  t h a n  7 6 %  h a r d w o o d  b a s a l  a r e a .  M o r e  d e t a i l e d  s t a n d  
c o m p o s i t i o n  i n f o r m a t i o n  i s  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  1 .  H a r d w o o d  s t a n d  t y p e s  w e r e  t h e n  f u r t h e r  
s u b d i v i d e d  i n t o  t h o s e  d o m i n a t e d  b y  p a p e r  b i r c h  a n d  t h o s e  d o m i n a t e d  b y  t r e m b l i n g  a s p e n  
b a s e d  o n  t h e  r e l a t i v e  p r o p o r t i o n  o f  t h e s e  t w o  s p e c i e s  i n  t h e  q u a d r a t .  D i f f e r e n c e s  i n  
r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e s  b e t w e e n  s t a n d s  w e r e  t h e n  c o m p a r e d  b y  a n  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  o f  
t h e  n o r m a l i s e d  d a t a .  A g a i n  a  p o s s i b l e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  s t a n d  t y p e  a n d  s u r f a c e  d e p o s i t  a n d  
m o i s t u r e  r e g i m e  w a s  t e s t e d  b y  a n  a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e .  
1 . 7  R e s u l t s  
1 . 7 . 1  T i m e  S i n c e  F i r e  
A  n u m b e r  o f  p a t t e r n s  c a n  b e  o b s e r v e d  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  s e e d l i n g s  i n  s t a n d s  
e s t a b l i s h e d  f o l l o w i n g  f i r e  o v e r  a  t w o  h u n d r e d  y e a r  p e r i o d  ( F i g u r e  2 ) .  T h e  c o n i f e r  s p e c i e s  
h a v e  v e r y  f e w  s e e d l i n g s  i n  t h e  2 8  y e a r  o l d  s t a n d .  I n  t h e  s t a n d s  n o t  b u r n e d  f o r  l o n g  p e r i o d s ,  
h o w e v e r ,  c o n i f e r  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  ( w i t h  t h e  p o s s i b l e  e x c e p t i o n  o f  w h i t e  s p r u c e )  i s  
g e n e r a l l y  h i g h ,  e s p e c i a l l y  f o r  t h e  c l i m a x  s p e c i e s ,  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  a n d  b a l s a m  f i r .  T h e  
p a t t e r n  i s  s t r o n g e s t  f o r  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  a s  i t s  a b u n d a n c e  s e e m s  t o  i n c r e a s e  w i t h  t i m e  s i n c e  
f i r e  w h e r e a s  f o r  b a l s a m  f i r ,  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a r e  g r e a t e r  i n  t h e  f o u r  o l d e s t  s t a n d s  t h a n  i n  t h e  
f o u r  m o s t  r e c e n t l y  e s t a b l i s h e d  s t a n d s .  T h e  r e l a t i o n s h i p  i s ,  h o w e v e r ,  n o t  l i n e a r  b u t  r a t h e r  
s h o w s  t h a t  b a l s a m  f i r  r e g e n e r a t i o n ,  a s  w e l l  a s  t h a t  o f  w h i t e  s p r u c e ,  i s  g r e a t e s t  i n  t h e  m i d d l e  
a g e d  s t a n d s .  
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T h e  t w o  h a r d w o o d  s p e c i e s  s h o w  d i f f e r e n t  r e s p o n s e s  t o  t i m e  s i n c e  f i r e .  T r e m b l i n g  
a s p e n  h a s  f a i r l y  c o n s t a n t  r e c r u i t m e n t  a c r o s s  a l l  f o r e s t  a g e s ,  e x c e p t  f o r  t h e  t w o  o l d e s t  s t a n d s ,  
w h e r e  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a r e  l o w e r .  P a p e r  b i r c h ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  h a s  a  p a t t e r n  t h a t  i s  
r e m a r k a b l y  s i m i l a r  ( a l t h o u g h  a t  a  s m a l l e r  s c a l e )  t o  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e ,  w i t h  s e e d l i n g  
d e n s i t i e s  b e i n g  l o w e r  i n  t h e  y o u n g e r  v e r s u s  t h e  o l d e r  s t a n d s ;  i t  a l s o  h a s  a  r e g e n e r a t i o n  p e a k  
i n  t h e  1 4 5  y e a r  o l d  s t a n d  a n d  d e c l i n e s  t o w a r d s  t h e  2 3 2  y e a r  o l d  s t a n d .  
1 .  7 . 2  E f f e c t s  o f  S i t e  V a r i a b l e s  
A b i o t i c  v a r i a b l e s ,  u s e d  i n  e c o l o g i c a l  s i t e  c l a s s i f i c a t i o n ,  g e n e r a l l y  e x p l a i n e d  a l o n e  
o n l y  a  s m a l l  p r o p o r t i o n  o f  t h e  v a r i a t i o n  i n  s e e d l i n g  d i s t r i b u t i o n  ( T a b l e  2 ) .  T h e  a b i o t i c  
r e g r e s s i o n  m o d e l s  f o r  b l a c k  s p r u c e  ( R
2  
= 0 . 2 8 )  a n d  f o r  b a l s a m  f i r ( R
2  
=  0 . 1 4 )  a r e  t h e  b e s t  f o r  
t h e  s p e c i e s  s t u d i e d .  T h e  m o s t  i m p o r t a n t  f a c t o r s  i n  t h e  e q u a t i o n  f o r  b a l s a m  f i r  a r e  p o s i t i v e  
r e l a t i o n s h i p s  t o  t h e  s l o p e  f o l l o w e d  b y  s o i l  t e x t u r e .  F o r  b l a c k  s p r u c e  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  
f a c t o r  e x p l a i n i n g  i t s  s e e d l i n g  d i s t r i b u t i o n  i s  i t s  r e s t r i c t i o n  t o  r o c k  d e p o s i t s  ( p a r t i a l  R
2  
=  0 . 2 4 ) .  
R e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  f o r  a l l  o t h e r  s p e c i e s  b a s e d  o n  a b i o t i c  f a c t o r s  e x p l a i n  l e s s  t h a t  6 %  o f  t h e  
v a r i a t i o n .  D e s p i t e  t h e  w e a k  c o r r e l a t i o n s ,  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  o f  t h e  t h r e e  m o s t  a b u n d a n t  
c o n i f e r  s p e c i e s  a r e  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  f i n e  s o i l  t e x t u r e .  
A n  a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  u s i n g  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  s u r f a c e  d e p o s i t  t y p e  a n d  d r a i n a g e  
c l a s s  a g a i n s t  t i m e  s i n c e  s t a n d  i n i t i a t i o n  w a s  u s e d  t o  e v a l u a t e  w h e t h e r  a  r e l a t i o n s h i p  o f  
s e e d l i n g  a b u n d a n c e  t o  t h e s e  s i t e  v a r i a b l e s  w a s  o b s c u r e d  b y  a  c o n f o u n d i n g  r e l a t i o n s h i p  w i t h  
s t a n d  a g e  ( T a b l e  3 ) .  N o n e  o f  t h e  m o d e l s  w e r e  f o u n d  t o  b e  s i g n i f i c a n t  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e s e  
e c o l o g i c a l  v a r i a b l e s  h a v e  l i t t l e  i n f l u e n c e  o n  r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  i n  t h e s e  f o r e s t s  a n d  t h a t  
t h e i r  u s e  a s  d e r i v e d  f r o m  Q u e b e c  e c o l o g i c a l  f o r e s t  m a p s  w o u l d  b e  o f  l i t t l e  v a l u e  i n  f o r e s t  
p l a n n i n g .  H o w e v e r ,  i t  s h o u l d  b e  n o t e d  t h a t  s t a n d  a g e  ( y r )  w a s  s i g n i f i c a n t  f o r  a l l  s p e c i e s  
e x c e p t  b l a c k  s p r u c e  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n .  F o r  b l a c k  s p r u c e ,  d e p o s i t  a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  
b e t w e e n  y e a r  a n d  d e p o s i t  w e r e  i n s t e a d  s i g n i f i c a n t ,  r e f l e c t i n g  a g a i n  t h e  s t r o n g  i n f l u e n c e  o f  t h e  
r o c k y  d e p o s i t s .  
I  
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1 . 7 . 3  S t a n d  C o m p o s i t i o n  
S t a n d  c o m p o s i t i o n  v a r i a b l e s  g r e a t l y  i m p r o v e d  t h e  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  f o r  t h e  
c o n i f e r  s p e c i e s  ( T a b l e  2 ) .  S o f t w o o d  r e g e n e r a t i o n ,  a s  w o u l d  b e  e x p e c t e d ,  i s  s t r o n g l y  
c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  p r e s e n c e  o f  a d u l t  t r e e s  o f  t h e  s a m e  s p e c i e s ,  h o w e v e r ,  f o r  t h e  h a r d w o o d  
s p e c i e s  t h e r e  d o e s  n o t  a p p e a r  t o  b e  s u c h  a  r e l a t i o n s h i p .  A n  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  c o m p a r i s o n  
o f  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  b y  s t a n d  t y p e  s h o w s  t h a t  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  w e r e  l o w e s t  f o r  a l l  
s p e c i e s ,  e x c e p t  t r e m b l i n g  a s p e n  u n d e r  h a r d w o o d  c a n o p i e s  ( T a b l e  4 ) .  F o r  t r e m b l i n g  a s p e n ,  
s e e d l i n g  d e n s i t i e s  w e r e  l o w e s t  u n d e r  c o n i f e r  a n d  b i r c h  c a n o p i e s ,  s t a n d  t y p e s  i n  w h i c h  
t r e m b l i n g  a s p e n  a d u l t s  a r e  a l s o  p o o r l y  r e p r e s e n t e d .  P a p e r  b i r c h  r e c r u i t m e n t  w a s  l o w e s t  u n d e r  
t r e m b l i n g  a s p e n  c a n o p i e s  a n d  i n  c o n t r a s t  t o  t r e m b l i n g  a s p e n ,  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  w e r e  h i g h  
u n d e r  c o n i f e r  c a n o p i e s .  
B l a c k  s p r u c e  a n d  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  w e r e  h i g h e s t  i n  s t a n d s  
d o m i n a t e d  b y  c o n i f e r s  ( T a b l e  4 ) .  T h e  s i t u a t i o n  i s  m o r e  c o m p l e x  f o r  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  
s p r u c e .  S e e d l i n g  d e n s i t i e s  o f  t h e s e  s p e c i e s  w e r e  n o t  g r e a t e s t  i n  c o n i f e r  s t a n d s  b u t  r a t h e r  w e r e  
m o s t  a b u n d a n t  i n  m i x e d  s t a n d s .  F o r  b a l s a m  f i r ,  r e g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  i s  c l e a r l y  g r e a t e s t  i n  
m i x e d  c o n i f e r  s t a n d s  a n d  s t a t i s t i c a l  a n a l y s i s  s h o w s  t h a t  i t  i s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e s t  f o r  w h i t e  
s p r u c e  u n d e r  m i x e d  h a r d w o o d  s t a n d s .  I n  b o t h  c a s e s  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a r e  l o w e r  i n  c o n i f e r  
d o m i n a t e d  s t a n d s  t h a n  u n d e r  m i x e d  s t a n d s .  I t  s h o u l d  a l s o  b e  n o t e d  t h a t  v a r i a t i o n s  i n  s e e d l i n g  
a b u n d a n c e  w e r e  h i g h  u n d e r  a l l  s t a n d  t y p e s .  
O n c e  a g a i n  a  s i g n i f i c a n t  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  s t a n d  t y p e  a n d  s i t e  v a r i a b l e s  s u r f a c e  
d e p o s i t  a n d  m o i s t u r e  r e g i m e  c o u l d  n o t  b e  f o u n d  f o r  m o s t  s p e c i e s  ( T a b l e  5 ) .  S i g n i f i c a n t  
i n t e r a c t i o n s  w e r e  f o u n d  o n l y  f o r  b l a c k  s p r u c e  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n ,  t h e  t w o  s p e c i e s  w h o s e  
a b u n d a n c e  w a s  i n f l u e n c e d  s o l e l y  b y  t h e s e  v a r i a b l e s .  
1 . 7 . 4  C a n o p y  g a p s  a n d  c o m p e t i t i o n  
T h e  f i n a l  s e t  o f  m o d e l s  i n  t h e  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  ( T a b l e  2 )  d e m o n s t r a t e s  t h e  
i m p o r t a n c e  o f  c a n o p y  g a p s  a n d  c o m p e t i t i o n  f r o m  s h r u b  s p e c i e s .  I n  t h e  c a s e  o f  b a l s a m  f i r ,  
w h i t e  s p r u c e  a n d  p a p e r  b i r c h ,  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  w a s  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  
I  
2 1  
a b u n d a n c e  o f  c o m p e t i n g  s h r u b  s p e c i e s .  I n d i v i d u a l  s p e c i e s  o f t e n  r e c o g n i z e d  a s  i m p o r t a n t  
c o m p e t i t o r s  ( e . g .  R u b u s  s p p .  ( R u e l  1 9 9 2 ) ,  C o r y l u s  c o m u t a  ( B u c k m a n  1 9 6 4 ,  Z e l a z n y  a n d  
H a y t e r  1 9 9 1 ) ) ,  a l t h o u g h  e n t e r e d  i n t o  t h e  a n a l y s e s  w e r e  n o t  i n c l u d e d  i n  a n y  o f  t h e  m o d e l s .  
G a p s  c a u s e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  ( a s  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  p r o p o r t i o n  o f  d e a d  f i r  b a s a l  a r e a  
t o  t h e  t o t a l  b a s a l  a r e a  p e r  q u a d r a t )  w e r e  f o u n d  t o  h a v e  a n  i m p o r t a n t  p o s i t i v e  i n f l u e n c e  o n  
s e e d l i n g  d e n s i t i e s  f o r  a l l  c o n i f e r s  e x c e p t  b l a c k  s p r u c e .  T h e y  w e r e  n o t  f o u n d  t o  b e  
s i g n i f i c a n t l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e  h a r d w o o d  s p e c i e s .  
T h e  m o d e l s  c o n t a i n i n g  t h e  t h r e e  s e t s  o f  v a r i a b l e s  e x p l a i n e d  f r o m  2 2  t o  4 3 %  o f  t h e  
v a r i a t i o n  i n  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  f o r  t h e  c o n i f e r o u s  s p e c i e s  b u t  w e r e  v e r y  p o o r  w i t h  r e s p e c t  t o  
t h e  h a r d w o o d  s p e c i e s .  A  c o m p a r i s o n  w i t h  u n c o n s t r a i n e d  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  i n  w h i c h  a l l  
v a r i a b l e s  w e r e  i n t r o d u c e d  a t  t h e  s a m e  t i m e  e m p h a s i z e s  t h e s e  s a m e  p a t t e r n s .  E q u a t i o n s  f o r  
b l a c k  s p r u c e  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n  w e r e  u n c h a n g e d .  F o r  t h e  o t h e r  s p e c i e s ,  a b i o t i c  v a r i a b l e s  
w i t h  s m a l l  p a r t i a l  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  a n d  s e c o n d a r y  t r e e  s p e c i e s  a l s o  w i t h  s m a l l  p a r t i a l  
c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  d r o p p e d  o u t  o f  t h e  f i n a l  e q u a t i o n s  w h i l e  p a r e n t  t r e e s ,  c o m p e t i o n  f r o m  
s h r u b s  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  g a p s  c o n t i n u e d  t o  e x p l a i n  m o s t  o f  t h e  v a r i a t i o n  i n  s e e d l i n g  
d e n s i t i e s .  
1 . 8  D i s c u s s i o n  
1 . 8 . 1  S e e d l i n g  d e n s i t y  a n d  t i m e  s i n c e  f i r e  
P a t t e r n s  i n  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  r e l a t e d  t o  t i m e  s i n c e  f i r e  h a v e ,  a s  e x p e c t e d ,  b e e n  
i d e n t i f i e d  w h i c h  d e m o n s t r a t e s  t h e  l a s t i n g  i n f l u e n c e  o f  f i r e  e v e n t s .  T h e  g r e a t e r  a b u n d a n c e  o f  
b a l s a m  f i r  a n d  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  s e e d l i n g s  i n  s t a n d s  u n d i s t u r b e d  b y  f i r e  f o r  l o n g  p e r i o d s  i s  
e x p l a i n e d  b y  t h e i r  s t a t u s ,  f o r  t h i s  r e g i o n ,  a s  l a t e  s u c c e s i o n a l  s p e c i e s .  T h e s e  s p e c i e s  a r e  n o t  
w e l l  a d a p t e d  t o  f i r e  a n d  m u s t  s e e d  i n  f r o m  o u t s i d e  t h e  b u r n e d  z o n e .  T h i s  p r o c e s s  m a y  b e  
l o n g  d u e  t o  r e l a t i v e l y  s h o r t  s e e d  d i s p e r s a l .  R e s e a r c h e r s  i n  O n t a r i o  h a v e  f o u n d ,  f o r  e x a m p l e ,  
a  m a x i m u m  s e e d  d i s p e r s a l  o f  1 6 0  m  f o r  b a l s a m  f i r  w i t h  m o s t  s e e d  f a l l i n g  b e l o w  t h e  p a r e n t  
t r e e s  ( S i m s  e t  a t .  1 9 9 0 ) .  T h i s  m a y  e x p l a i n  l o w  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  i n  y o u n g  s t a n d s  
w i t h  s u b s e q u e n t  i n c r e a s e s  r e l a t e d  t o  t h e  r e c r u i t m e n t  o f  p a r e n t  t r e e s .  T h e  d e c r e a s e s  i n  
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s e e d l i n g  d e n s i t i e s  o f  b a l s a m  f i r ,  w h i t e  s p r u c e  a n d  p a p e r  b i r c h  f o u n d  i n  t h e  o l d e s t  s t a n d s  a n d  
t h e  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  o f  t r e m b l i n g  a s p e n ,  a n  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s ,  
h o w e v e r ,  s u g g e s t  t h a t  p r o c e s s e s  o t h e r  t h a n  t i m e  s i n c e  f i r e  s h o u l d  a l s o  b e  c o n s i d e r e d ,  a s  w i l l  
b e  d i s c u s s e d  l a t e r .  
1 . 8 . 2  A b i o t i c  f a c t o r s  
G e n e r a l l y ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  s i t e  v a r i a b l e s  a n d  l o c a l  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  w a s  
p o o r  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  b l a c k  s p r u c e  a n d  p o s s i b l y  b a l s a m  f i r .  B e l a n d  a n d  B e r g e r o n  ( 1 9 9 3 )  
w o r k i n g  i n  t h e  s a m e  r e g i o n ,  b u t  f o c u s i n g  o n  j a c k  p i n e  s t a n d s ,  a l s o  f o u n d  t h a t ,  o f  a l l  s p e c i e s ,  
r e g e n e r a t i o n  d e n s i t i e s  o f  b a l s a m  f i r  a n d  b l a c k  s p r u c e  w e r e  m o s t  s t o n g l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e  
a b i o t i c  v a r i a b l e s  ( 2 0 %  a n d  3 2 %  r e s p e c t i v e l y ) .  O u r  r e s u l t s  w e r e  l o w e r  f o r  t h e s e ,  a n d  a l l  o t h e r  
s p e c i e s  i n v e s t i g a t e d ,  p e r h a p s  d u e  t o  t h e i r  u s e  o f  s a p l i n g  s i z e d  i n d i v i d u a l s  a n d  t o  t h e  m o r e  
e x t r e m e  s i t e  c o n d i t i o n s  f o u n d  i n  t h e i r  j a c k  p i n e  s t a n d s .  H o w e v e r ,  i t  c a n  b e  n o t e d  t h a t  i n  b o t h  
s t u d i e s  t h e  s e e d l i n g  s p e c i e s  m o s t  s t r o n g l y  c o r r e l a t e d  t o  a b i o t i c  v a r i a b l e s  w a s  b l a c k  s p r u c e  
( p o s s i b l y  b e c a u s e  o f  i t s  r e s t r i c t i o n  b y  i n t e r - s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  t o  t h e  p o o r e r  s i t e s )  w i t h  
b a l s a m  f i r  b e i n g  m o d e r a t e l y  c o r r e l a t e d  a n d  w h i t e  s p r u c e ,  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  a n d  t h e  
h a r d w o o d  s p e c i e s  p o o r l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e s e  s i t e  v a r i a b l e s .  
T h e  a b i l i t y  o f  h a r d w o o d  s p e c i e s  r e g e n e r a t i o n  t o  v e g e t a t i v e l y  r e p r o d u c e  m a y  e x p l a i n  
t h e i r  w e a k  r e l a t i o n s h i p  t o  a b i o t i c  v a r i a b l e s .  E s p e c i a l l y  i n  t h e  c a s e  o f  t r e m b l i n g  a s p e n ,  w h i c h  
r e p r o d u c e s  a l m o s t  e x c l u s i v e l y  b y  r o o t  s u c k e r s ,  r e g e n e r a t i o n  i s  h i g h l y  d e p e n d e n t  o n  t h e  
p r e s e n c e  o f  a d u l t  t r e e s .  I n  t h e  s e c o n d  s e t  o f  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s ,  h o w e v e r ,  p a r e n t  t r e e s  w e r e  
n o t  f o u n d  t o  b e  c o r r e l a t e d  t o  t r e m b l i n g  a s p e n  r e g e n e r : ? t i o n .  T h i s  m a y  b e  d u e  i n  p a r t  t o  t h e  
s m a l l  q u a d r a t  s i z e  r e l a t i v e  t o  t h e  l a r g e  d i s t a n c e  r o o t  s u c k e r s  c a n  b e  f o u n d  f r o m  t h e  p a r e n t s  
( L a v e r t u  e t  a l .  1 9 9 4 ) .  S e a s o n a l  d i f f e r e n c e s  a l s o  o c c u r  i n  a b u n d a n c e ,  b e c a u s e  o f  s p r o u t i n g  i n  
t h e  s p r i n g  f o l l o w e d  b y  m o r t a l i t y  d u e  t o  r e d u c e d  l i g h t  a s  t h e  c a n o p y  c l o s e s  o r  d u e  t o  
b r o w s i n g .  D a t a  c o l l e c t i o n ,  w h i c h  w a s  n o t  r e s t r i c t e d  t o  a  p a r t i c u l a r  p e r i o d  b u t  w h i c h  r a t h e r  
o c c u r e d  o v e r  t h e  e n t i r e  g r o w i n g  s e a s o n  m a y  t h u s  a l s o  b e  l a r g e l y  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  l o w  
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F a c t o r s  t h a t  w e r e  i d e n t i f i e d  a s  b e i n g  c o r r e l a t e d  t o  h i g h  s e e d l i n g  a b u n d a n c e s ,  f o r  t h e  
c o n i f e r  s p e c i e s ,  i n c l u d e  o r g a n i c  m a t t e r ,  s l o p e  a n d  f i n e  t e x t u r e d  s o i l s .  T h e s e  v a r i a b l e s  m a y  a l l  
r e f l e c t  t o  s o m e  d e g r e e  a  q u a l i t a t i v e  a s s e s s m e n t  o f  s u r f a c e  m o i s t u r e  a n d  s e e d  b e d  
r e q u i r e m e n t s  n e c c e s s a r y  f o r  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t .  H o w e v e r ,  t h e  r e l a t i v e l y  l o w  c o r r e l a t i o n s  
s e e m  t o  p r e - e m p t  t h e i r  u s e  a s  p r e d i c t i v e  t o o l s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  o t h e r  f a c t o r s  n e e d  t o  b e  
c o n s i d e r e d .  E v e n  w h e n  a c c o u n t i n g  f o r  t h e  c o n f o u n d i n g  e f f e c t  o f  ( 1 )  s t u d y i n g  s t a n d s  
r e c r u i t e d  a t  d i f f e r e n t  i n t e r v a l s  f o l l o w i n g  f i r e  a n d  ( 2 )  d i f f e r e n t  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n s  o n  t h e  
c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  d r a i n a g e  a n d  s u r f a c e  d e p o s i t  t y p e  ( T a b l e  3 ,  T a b l e  5 ) ,  a  s i g n i f i c a n t  
r e l a t i o n s h i p  c o u l d  n o t  b e  i d e n t i f i e d .  A b i o t i c  f a c t o r s  m a y ,  h o w e v e r ,  a c t  a t  c o a r s e r  s p a t i a l  
s c a l e s  o r  s t a g e s  o t h e r  t h a n  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t .  
1 . 8 . 3  S t a n d  c o m p o s i t i o n  
T h e  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  c a n o p y  i s  n o t  o n l y  a n  i m p o r t a n t  f a c t o r  b e c a u s e  o f  t h e  
p r e s e n c e  o f  p a r e n t  t r e e s  b u t  a l s o  d u e  t o  i t s  e f f e c t  o n  s e e d b e d  c h a r a c t e r i s t i c s .  B~langer e t  a t .  
( 1 9 9 3 )  a n d  P l a c e  ( 1 9 5 5 )  h a v e  f o u n d  t h a t  t r e e  r e g e n e r a t i o n  i s  m o r e  p r o b l e m a t i c  o n  h a r d w o o d  
l e a f  l i t t e r  t h a n  o n  c o n i f e r  n e e d l e  o r  m o s s  s e e d b e d s .  O u r  r e s u l t s  c l e a r l y  d e m o n s t r a t e  t h a t  
r e g e n e r a t i o n  i s  w e a k e s t  u n d e r  h a r d w o o d  s t a n d s .  B e r g e r o n  a n d  C h a r r o n  ( 1 9 9 4 )  a l s o  s u g g e s t  
t h a t  c e d a r  r e g e n e r a t i o n  m a y  b e  l i m i t e d  b y  t h e  a b s e n c e  o f  a d e q u a t e  s e e d b e d s  i n  y o u n g e r  
s t a n d s  a n d  D o u c e t  ( 1 9 8 8 )  n o t e s  t h a t  s t a n d  t y p e  i s  t h e  g r e a t e s t  f a c t o r  c o n t r o l l i n g  b a l s a m  f i r  
r e g e n e r a t i o n .  I n  o u r  s t u d y ,  b a l s a m  f i r  w a s  b y  f a r  m o s t  a b u n d a n t  i n  t h e  m i x e d  c o n i f e r  s t a n d  
t y p e .  
T h e  q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  t i m e  s i n c e  f i r e  o r  s t a n d  c o m p o s i t i o n  h a s  a  g r e a t e r  i n f l u e n c e  
o n  t h e  a b u n d a n c e  o f  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n  i s  c l o u d e d  b y  t h e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e s e  t w o  
f a c t o r s .  S u c c e s s i o n  i n  t h e s e  f o r e s t s  g e n e r a l l y  r e s u l t s  i n  a  s h i f t  f r o m  h a r d w o o d - t o  c o n i f e r -
d o m i n a t e d  s t a n d s  ( B e r g e r o n  a n d  D u b u c  1 9 8 9 ,  C o g b i l l  1 9 8 5 ,  C a r l e t o n  a n d  M a y c o c k  1 9 7 8 ) .  
A l t h o u g h  t i m e  s i n c e  f i r e  i s  i m p o r t a n t  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  m o s s  a n d  d e c a y i n g  w o o d  
s e e d b e d s ,  t h e  t y p e  o f  l e a f  l i t t e r  i s  d e t e r m i n e d  b y  s t a n d  c o m p o s i t i o n .  F o r  s p e c i e s  s u c h  a s  
e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  t h a t  r e g e n e r a t e  p r e f e r e n t i a l l y  o n  d e c a y i n g  w o o d y  s u b s t r a t e s  ( f o r  e x a m p l e ,  
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f o r e s t s  a r e  f o u n d  o n  t h e s e  s u b s t r a t e s ) ,  t i m e  s i n c e  f i r e  w o u l d  s e e m  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  f o r  
t h e  a c c u m u l a t i o n  o f  c o a r s e  w o o d y  d e b r i s  a n d  t h u s  g e r m i n a t i o n  b e d s .  H o w e v e r ,  t h e  p r e s e n c e  
o f  p a r e n t  t r e e s ,  a s  s h o w n  b y  t h e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  i s  a n  e q u a l l y  i m p o r t a n t  f a c t o r .  T h e  
s l i g h t  p e a k  i n  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r  r e g e n e r a t i o n  i n  t h e  7 6  y e a r  o l d  s t a n d  m a y  b e  d u e  t o  a  
n e a r b y  a r e a  w i t h  m a n y  p o t e n t i a l  p a r e n t  t r e e s .  D i s t a n c e  t o  s e e d  s o u r c e  m a y  t h u s  b e  a n  
i m p o r t a n t  f a c t o r  a c c o u n t i n g  f o r  s o m e  o f  t h e  u n e x p l a i n e d  v a r i a t i o n  f o r  a l l  s p e c i e s  r e g e n e r a t i n g  
p r i m a r i l y  b y  s e e d .  
I t  i s  a l s o  t r u e  t h a t  f o r  t h e s e  f o r e s t s ,  t i m e  s i n c e  f i r e  i s  n o t  n e c c e s s a r i l y  d i r e c t l y  l i n k e d  
t o  s t a n d  a g e .  S t a n d s  m o r e  r e c e n t l y  b u r n e d  b y  f i r e  a r e  d o m i n a t e d  b y  e v e n - a g e d  c o h o r t s  o f  
i n d i v i d u a l s  r e c r u i t e d  d i r e c t l y  a f t e r  t h e  f i r e .  T h o s e  s i t e s  w h i c h  h a v e  n o t  b e e n  b u r n e d  f o r  m u c h  
l o n g e r  p e r i o d s  b e c o m e  d o m i n a t e d ,  a s  t r e m b l i n g  a s p e n  d i e s  o u t ,  b y  r e l a t i v e l y  e v e n - a g e d  
c o h o r t s  o f  b a l s a m  f i r  r e l e a s e d  f o l l o w i n g  s p r u c e  b u d w o r m  e p i d e m i c s .  T h e s e  s t a n d s  h a v e  
e i t h e r  b e e n  r e c r u i t e d  f o l l o w i n g  a n  o u t b r e a k  i n  t h e  1 9 2 0 s  o r  a  l a t e r  o u t b r e a k  i n  t h e  1 9 4 0 s  a n d  
1 9 5 0 s .  T h e s e  a d u l t  f i r s  a r e  t h u s  a l l  g r e a t e r  t h a n  3 0  y e a r s  r e l e a s e  a g e  a n d  w o u l d  h a v e  a l l  b e e n  
p r o d u c i n g  s e e d  o n  a  r e g u l a r  b a s i s .  
1 . 8 . 4  S h r u b  c o m p e t i t i o n  a n d  c a n o p y  g a p s  
I t  h a s  a l s o  b e e n  n o t e d  t h a t  i n  s t a n d s  d o m i n a t e d  b y  c o n i f e r s ,  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  
a b u n d a n c e  i s  n o t  a t  i t s  p e a k  b u t  h a s  d e c l i n e d  f r o m  h i g h e r  d e n s i t i e s  i n  m i x e d  s p e c i e s  s t a n d s .  
T h i s  a p p a r e n t  c o n t r a d i c t i o n  i n  l o g i c  t o  t h e  p a r e n t  t r e e  h y p o t h e s i s  i s  p a r t i a l l y  e x p l a i n e d  b y  t h e  
t h i r d  s e t  o f  r e g r e s s i o n  m o d e l s  i n  w h i c h  s h r u b  c o m p e t i t i o n  i s  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  
p r e s e n c e  o f  b a l s a m  f i r ,  w h i t e  s p r u c e  a n d  p a p e r  b i r c h  r e g e n e r a t i o n .  S o m e  c o m p e t i t o r s  s u c h  a s  
T . c a n a d e n s i s  a r e  l a t e  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s  a p p e a r i n g  p r i m a r i l y  o n  s i t e s  t h a t  h a v e  n o t  b u r n e d  
f o r  l o n g  p e r i o d s  ( D e G r a n d p r e  e t  a l .  1 9 9 3 )  w h i l e  o t h e r s  s u c h  a s  C . c o r n u t a  w e r e  o b s e r v e d  t o  
i n c r e a s e  w h e r e  c a n o p y  o p e n i n g s  w e r e  m o s t  a b u n d a n t .  I n  t h e  o l d e s t  s t a n d s ,  m o r t a l i t y  o f  a d u l t  
f i r s  d u e  t o  t h e  1 9 7 0 - 8 0 s  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  c r e a t e d  s u c h  o p e n i n g s .  
A l t h o u g h  b u d w o r m  g a p s  a r e  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e  a b u n d a n c e  o f  b a l s a m  f i r  a n d  
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a v a i l a b i l i t y  a n d  s u b s e q u e n t  c o m p e t i t i o n  f r o m  i n v a d i n g  s h r u b b y  c o m p e t i t o r s .  G a p  s i z e  m a y  
b e  a n  i m p o r t a n t  f a c t o r  i n f l u e n c i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  s h a d e  i n t o l e r a n t  s h r u b s ,  h o w e v e r ,  d u e  t o  
t h e  f i x e d  s i z e  o f  o u r  q u a d r a t s  t h i s  c o u l d  n o t  b e  e v a l u a t e d  w i t h i n  t h e  c o n t e x t  o f  t h i s  p r e s e n t  
s t u d y .  I t  s e e m s  l o g i c a l ,  h o w e v e r ,  t o  p r e s u m e  t h a t  g a p s  w o u l d  b e  l a r g e r  i n  t h e  b a l s a m  f i r  
d o m i n a t e d  f o r e s t s  t h a n  i n  t h e  m o r e  r e c e n t l y  e s t a b l i s h e d  m i x e d  o r  h a r d w o o d  f o r e s t s .  S m a l l e r  
s i z e d  g a p s ,  l e s s  s u i t a b l e  t o  h a r d w o o d  s h r u b s ,  m a y  h e l p  t o  e x p l a i n  t h e  b e t t e r  r e c r u i t m e n t  o f  
b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  i n  m i x e d  f o r e s t  s t a n d s .  I n  t h e s e  m i x e d - s t a n d s  e a r l y  s e a s o n  
i n c i d e n t  l i g h t  b e f o r e  h a r d w o o d  l e a v e s  h a v e  d e v e l o p e d  m a y  a l s o  b e n e f i t  t h e  e v e r g r e e n  
c o n i f e r o u s  s p e c i e s  b y  p e r m i t i n g  g r e a t e r  e s t a b l i s h m e n t  a n d  r e c r u i t m e n t  o n  t h e s e  s i t e s .  
V i n c e n t  ( 1 9 5 6 ) ,  R u e l  ( 1 9 9 0 )  a n d  R u e l  a n d  H n o t  ( 1 9 9 3 )  a l s o  f o u n d  t h a t  i n  c a s e s  
w h e r e  s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k s  w e r e  m o s t  s e v e r e ,  s u c h  a s  i n  o u r  f i r  d o m i n a t e d  s t a n d s ,  t h e  
l a r g e r  b a l s a m  f i r  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n ( >  5 0  e m )  m a y  a l s o  s u f f e r  m o r t a l i t y  d i r e c t l y  d u e  t o  
t h e  s p r u c e  b u d w o n n .  S e v e r e  i n f e s t a t i o n s ,  p r e s u m a b l y  r e s u l t i n g  i n  l a r g e r  g a p s ,  h a v e  a l s o  
b e e n  r e p o r t e d  a s  l e a d i n g  t o  i n c r e a s e s  i n  h a r d w o o d ,  e s p e c i a l l y  p a p e r  b i r c h ,  r e c r u i t m e n t  
( O s a w a  1 9 8 6 ,  R u e l  1 9 8 9 ,  H a r v e y  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  R u e l  a n d  H u o t  1 9 9 3 ) .  I n  o u r  s t u d y  
p a p e r  b i r c h  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  w e r e  h i g h e s t  i n  s t a n d  t y p e s  m o s t  a f f e c t e d  b y  t h e  b u d w o n n  
o u t b r e a k  ( t h o s e  w i t h  a  h i g h  c o n i f e r  p r o p o r t i o n ) .  T h e  l a c k  o f  c o r r e l a t i o n  t o  b u d w o n n  g a p s  i n  
t h e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  m a y ,  a g a i n ,  b e  a  f u n c t i o n  o f  t h e  i n a b i l i t y  t o  e v a l u a t e  g a p  s i z e .  I t  
s h o u l d  b e  n o t e d ,  h o w e v e r ,  t h a t  p a p e r  b i r c h  w a s  s t r o n g l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  a d u l t  
b a l s a m  f i r  t r e e s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  i n  s t a n d s  w h e r e  b a l s a m  f i r  i s  m o s t  a b u n d a n t ,  g a p s  m a y  b e  
l a r g e r  a n d  m o r e  s u i t e d  t o  p a p e r  b i r c h  r e g e n e r a t i o n .  C o n i f e r  r e g e n e r a t i o n  i s ,  h o w e v e r ,  
g e n e r a l l y  m o r e  a b u n d a n t  t h a n  h a r d w o o d  r e g e n e r a t i o n  a n d  o u r  r e s u l t s  d o  n o t  i n d i c a t e  t h a t  
t r e m b l i n g  a s p e n  a n d  p a p e r  b i r c h  w i l l  o u t  c o m p e t e  c o n i f e r  s e e d l i n g s  e v e n  i n  t h e  l a r g e r  g a p s .  
F i n a l l y ,  d e s p i t e  t h e  r e c o g n i t i o n  o f  t h e  i m p o r t a n c e  o f  d i s t u r b a n c e  i n  c o n t r o l l i n g  
r e g e n e r a t i o n  d y n a m i c s  ( P i c k e t t  a n d  W h i t e  1 9 8 5 )  t h e  i m p a c t  o f  s e c o n d a r y  d i s t u r b a n c e s  s u c h  
a s  s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k s  i s ,  w i t h  f e w  e x c e p t i o n s  ( G h e n t  e t  a l .  1 9 5 7 ) ,  r a r e l y  c o n s i d e r e d  
i n  f i r e  d o m i n a t e d  b o r e a l  r e g i o n s .  H o w e v e r ,  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t h e s e  i n f e s t a t i o n s  w i t h  r e s p e c t  
t o  t h e  p r e s e n c e  o f  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  i n  t h i s  s t u d y .  A s  i n  t h e  c a s e  
I  
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f o l l o w i n g  f i r e ,  t h e  i n f l u e n c e  i s  t w o  s i d e d ,  l e a d i n g  b o t h  t o  i n c r e a s e s  i n  r e s o u r c e s  b u t  a l s o  t o  
i n c r e a s e d  c o m p e t i t i o n .  A t t e m p t s  t o  e v a l u a t e  t h e  a b u n d a n c e  o f  t r e e  s e e d l i n g s  a n d  s u b s e q u e n t  
s t a n d  d e v e l o p m e n t  w i l l  t h e r e f o r e  n e e d  t o  c o n s i d e r  s t a n d  c o m p o s i t i o n  a n d  s m a l l - s c a l e  s t a n d  
d i s t u r b a n c e s .  
1 . 8 . 5  I m p l i c a t i o n s  f o r  F o r e s t  M a n a g e m e n t  
F r o m  a  f o r e s t  m a n a g e m e n t  p e r s p e c t i v e ,  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g s ,  a s  i n  o t h e r  f i r  
d o m i n a t e d  r e g i o n s  o f  Q u e b e c ,  a c c o u n t  f o r  t h e  m a j o r i t y  o f  a l l  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  ( D o u c e t  
1 9 8 8 ,  H a r v e y  a n d  B e r g e r o n  1 9 8 9 ,  C o t e  a n d  B e l a n g e r  1 9 9 1 ,  B e l a n d  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 3 ) .  I n  
f a c t ,  s e e d l i n g  d e n s i t y  o f  a l l  s p e c i e s  i s  h i g h l y  v a r i a b l e ,  a n d  o n l y  o n  c e r t a i n  s i t e s  ( e . g .  i n  m i x e d  
c o n i f e r  s t a n d s )  d o e s  t o t a l  s e e d l i n g  d e n s i t y  e x c e e d  t h e  3 0  0 0 0  s e e d l i n g s  p e r  h e c t a r e  t h a t  
Z e l a s n y  a n d  H a y t e r  ( 1 9 9 1 )  s u g g e s t e d  w a s  n e c c e s s a r y  t o  a c h i e v e  a d e q u a t e  s t o c k i n g  ( > 6 0 % )  
f o l l o w i n g  h a r v e s t i n g  o p e r a t i o n s .  T h i s  l o w  r e g e n e r a t i o n  m a y  b e  p a r t l y  e x p l a i n e d  b y  r e d u c e d  
r e c r u i t m e n t  f o l l o w i n g  t h e  l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k .  T h e  r e g e n e r a t i o n  d e n s i t y  i n  
a d j a c e n t  c o n i f e r  s t a n d s  w a s  e s t i m a t e d  t o  b e  6 5  0 0 0  s e e d l i n g s  p e r  h e c t a r e  i n  t h e  e a r l y  1 9 8 0 s ,  
b e f o r e  m a x i m u m  b a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  p e a k e d  ( H a r v e y  a n d  B e r g e r o n  1 9 8 9 ) .  
T h e  l o w  a b u n d a n c e  o f  r e g e n e r a t i o n ,  p a r t i c u l a r l y  i n  p u r e  c o n i f e r  s t a n d s ,  m a y  r e d u c e  
t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  m a n a g e m e n t  s t r a t e g i e s  b a s e d  o n  a d v a n c e d  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n .  I t  
a p p e a r s  t h a t  t h e  g r e a t e s t  o p p o r t u n i t y  f o r  t h e  u s e  o f  s i l v i c u l t u r a l  o p e r a t i o n s  b a s e d  o n  a d v a n c e d  
g r o w t h  w o u l d  b e  i n  m i x e d  s t a n d s .  O v e r a l l ,  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a r e  c l e a r l y  f a r  g r e a t e r  i n  m i x e d  
s t a n d s  t h a n  i n  a n y  o t h e r  s t a n d  t y p e .  
T h e  p r e d i c t i v e  c a p a b i l i t i e s  o f  b o t h  b i o t i c  a n d  a b i o t i c  v a r i a b l e s ,  h o w e v e r ,  l e a v e  m u c h  
v a r i a t i o n  i n  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  u n a c c o u n t e d  f o r  a n d  p r e c l u d e  t h e i r  u s e  o n  a  l a r g e - s c a l e  b a s i s .  
T h i s  i s  e s p e c i a l l y  t r u e  f o r  t h e  o p e r a t i o n a l l y  m o r e  u s e f u l  p e r m a n e n t  s i t e  v a r i a b l e s .  A s  a  
c o n s e q u e n c e ,  a n y  a t t e m p t  t o  p r e d i c t  l o c a l  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  f r o m  s t a n d  o r  s i t e  




2 7  
1 . 9  A c k n o w l e d g e m e n t s  
l h i s  p r o j e c t  w a s  f u n d e d  b y  t h e  Minist~re d e s  r e s s o u r c e s  n a t u r e l l e s  d u  Qu~bec a n d  g r a n t s  
f r o m  N S E R C  a n d  F C A R .  W e  w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  D a n i e l l e  C h a r r o n  a n d  F r a n c e  C o n c i a t o r i  
f o r  t h e  f i e l d  w o r k  a n d  C h r i s t i a n  M e s s i e r ,  A l a i n  L e d u c ,  L o u i s  DeGrandpr~ a n d  t w o  
a n o n y m o u s  r e v i e w e r s  f o r  t h e i r  h e l p  a n d  s u g g e s t i o n s .  
1 . 1 0  R e f e r e n c e s  
A n o n y m o u s .  1 9 8 2 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  n o r m a l s .  C a n a d i a n  c l i m a t e  p r o g r a m .  E n v i r o n m e n t  
C a n a d a ,  A t m o s p h e r i c  E n v i r o n m e n t  S e r v i c e .  D o w n s  v i e w ,  O n t a r i o .  
B a t z e r ,  H . O .  a n d  P o p p ,  M . P .  1 9 8 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  
i n  M i n n e s o t a .  F o r .  C h r o n .  6 1 : 7 5 - 8 0 .  
B e l a n d ,  M .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 3 .  E c o l o g i c a l  f a c t o r s  a f f e c t i n g  a b u n d a n c e  o f  a d v a n c e d  
g r o w t h  i n  j a c k  p i n e  ( P i n u s  b a n k s i a n a  L a m b . )  s t a n d s  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  o f  
n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  F o r .  C h r o n .  6 9 :  5 6 1 - 5 6 8 .  
B~langer, L . ,  A l l a r d ,  D .  a n d  M e e k ,  P .  1 9 9 3 .  D y n a m i q u e  d'~tablissement d ' u n  p e u p l e m e n t  b i -
~tag~ d e  b o u l e a u  b l a n c  e t  d e  s a p i n  b a u m i e r  e n  z o n e  bor~ale. F o r .  C h r o n .  6 9 :  1 7 3 - 1 7 7 .  
B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 1 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  i s l a n d  a n d  m a i n l a n d  l a k e s h o r e  r e g i m e s  o n  b o r e a l  f o r e s t  
f i r e  r e g i m e s .  E c o l o g y  7 2 :  1 9 8 0 - 1 9 9 2 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  A r c h a m b a u l t ,  S .  1 9 9 2 .  D e c r e a s i n g  f r e q u e n c y  o f  f o r e s t  f i r e s  i n  t h e  s o u t h e r n  
b o r e a l  z o n e  o f  Q u e b e c  a n d  i t s  r e l a t i o n  t o  t h e  ' L i t t l e  I c e  A g e ' .  H o l o c e n e  3 :  2 5 5 - 2 5 9 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  C h a r r o n ,  D .  1 9 9 4 .  P o s t f i r e  s t a n d  d y n a m i c s  i n  a  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  
( Q u e b e c ) :  A  d e n d r o e c o l o g i c a l  a p p r o a c h .  E c o s c i e n c e  1 :  1 7 3 - 1 8 4 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  D u b u c ,  M .  1 9 8 9 .  S u c c e s s i o n  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  C a n a d i a n  b o r e a l  
f o r e s t .  V e g e t a t i o  7 9 :  5 1 - 6 3 .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  B o u c h a r d ,  A . ,  G a n g l o f f ,  P . ,  a n d  C a m i r e ,  C .  1 9 8 3 .  L a  c l a s s i f i c a t i o n  e c o l o g i q u e  
d e s  m i l i e u x  f o r e s t i e r s  d e  I a  p a r t i e  o u e s t  d e s  c a n t o n s  d ' H e b e c o u r t  e t  d e  R o q u e m a u r e ,  
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B e r g e r o n ,  Y . ,  B o u c h a r d ,  A .  a n d  M a s s i c o t t e ,  G .  1 9 8 5 .  G r a d i e n t  a n a l y s i s  i n  a s s e s s i n g  
d i f f e r e n c e s  i n  c o m m u n i t y  p a t t e r n  o f  t h r e e  a d j a c e n t  s e c t o r s  w i t h i n  A b i t i b i ,  Q u e b e c .  
V e g e t a t i o  6 4 :  5 5 - 6 5 .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  L e d u c ,  A . ,  M o r i n ,  H .  a n d  C .  J o y a l .  1 9 9 5 .  B a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  f o l l o w i n g  t h e  
l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 5 :  1 3 7 5 - 1 3 8 4 .  
B l a i s ,  J . R .  1 9 8 3 .  T r e n d s  i n  t h e  f r e q u e n c y ,  e x t e n t  a n d  s e v e r i t y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
i n  e a s t e r n  C a n a d a .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 3 :  5 3 9 - 5 4 7 .  
B r a i s ,  S .  a n d  Camir~. C .  1 9 9 2 .  K e y s  f o r  m o i s t u r e s  r e g i m e  e v a l u a t i o n  f o r  n o r t h w e s t e r n  
Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 1 :  1 7 7 9 - 1 7 9 5 .  
B u c k m a n ,  R . E .  1 9 6 4 .  E f f e c t s  o f  p r e s c r i b e d  b u r n i n g  o n  h a z e l  i n  M i n n e s o t a .  E c o l o g y  4 5 :  6 2 6 -
6 2 9 .  
B u m s ,  R . M .  a n d  H o n k a l a ,  B . H  . .  1 9 9 0 .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l .  1 ,  C o n i f e r s .  U S D A ,  
F o r .  S e r v .  A g r i c u l t u r a l  H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n  D . C .  6 7 5 p .  
C a r l e t o n ,  T .  a n d  M a y c o c k ,  P . J .  1 9 7 8 .  D y n a m i c s  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  s o u t h  o f  J a m e s  B a y .  
C a n .  J .  B o t .  5 6 :  1 1 5 7 - 1 1 7 3 .  
C o g b i l l ,  C .  V .  1 9 8 5 .  D y n a m i c s  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t s  o f  t h e  L a u r e n t i a n  H i g h l a n d s ,  C a n a d a .  
C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 5 :  2 5 2 - 2 6 1 .  
Cot~. S .  a n d  B~langer, L .  1 9 9 1 .  V a r i a t i o n s  d e  l a  r e g e n e r a t i o n  p r e e t a b l i e  d a n s  l e s  s a p i n i e r e s  
b o r e a l e s  e n  f o n c t i o n  d e  l e u r s  c a r a c t e r i s t i q u e s  e c o l o g i q u e s .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 1 :  1 7 7 9 -
1 7 9 5 .  
D a n s e r e a u ,  P .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 3 .  F i r e  h i s t o r y  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  o f  
n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 3 :  2 5 - 3 2 .  
DeGrandpr~. L . ,  G a g n o n ,  D .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 3 .  C h a n g e s  i n  t h e  u n d e r s t o r y  o f  C a n a d i a n  
s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  a f t e r  f i r e .  J .  V e g .  S c i .  4 :  8 0 3 - 8 1 0 .  
D o u c e t ,  R .  1 9 8 8 .  L a  r e g e n e r a t i o n  p r e e t a b l i e  d a n s  l e s  p e u p l e m e n t s  f o r e s t i e r s  n a t u r e l s  a u  
Q u e b e c .  F o r .  C h r o n .  6 4 :  1 1 6 - 1 2 0 .  
D o u c e t ,  R .  1 9 9 2 .  Q u e b e c ' s  p r o p o s e d  f o r e s t  p r o t e c t i o n  s t r a t e g y :  I m p a c t  o n  r e g e n e r a t i o n  
o p t i o n s .  p p  1 1 3 - 1 1 9 .  I n  T h e  s i l v i c u l t u r e  c o n f e r e n c e :  S t e w a r d s h i p  i n  t h e  n e w  f o r e s t .  N o v  
1 8 - 2 0 ,  1 9 9 1 ,  V a n c o u v e r ,  B . C . ,  F o r e s t r y  C a n a d a ,  O t t a w a .  
F o s t e r ,  J . R .  a n d  R e i n e r s ,  W . A .  1 9 8 6 .  S i z e  d i s t r i b u t i o n  a n d  e x p a n s i o n  o f  c a n o p y  g a p s  i n  a  
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F r a n k l i n ,  J . F .  1 9 8 2 .  F o r e s t  r e s e a r c h  i n  t h e  P a c i f i c  n o r t h w e s t :  A n  o v e r v i e w .  p p .  1 6 4 - 1 7 0 .  I n  
M e a n s ,  J . E .  F o r e s t  s u c c e s s i o n  a n d  s t a n d  d e v e l o p m e n t  r e s e a r c h  i n  t h e  N o r t h w e s t .  P r o c .  
S y m p .  2 6  M a r c h ,  1 9 8 1 .  C o r v a l l i s ,  O r e g o n .  F o r e s t  R e s e a r c h  L a b . ,  O S U ,  C o r v a l i s .  
F y e ,  R . E .  a n d  T h o m a s ,  J . B .  1 9 6 3 .  R e g e n e r a t i o n  o f  b a l s a m  f i r  a n d  s p r u c e  a b o u t  f i f t e e n  y e a r s  
f o l l o w i n g  r e l e a s e  b y  s p r u c e  b u d w o r m  a t t a c k .  F o r .  C h r o n .  3 9 :  3 8 5 - 3 9 7 .  
G~rardin, V .  a n d  D u c r u c ,  J . P .  1 9 8 7 .  G u i d e  d e  t e r r a i n  p o u r  ! ' i d e n t i f i c a t i o n  d e s  mat~riaux d e  
s u r f a c e  e t  d e s  c l a s s e s  d e  d r a i n a g e  e n  A b i t i b i - T e m i s c a m i n g u e .  C o n t r i b u t i o n  d e  I a  
d i v i s i o n  d e  l a  c a r t o g r a p h i e  ~cologique n o . 3 .  M i n i s t e r e  d e  l ' e n v i r o n n e m e n t  d u  Q u e b e c .  
G h e n t ,  A . W . ,  F r a s e r ,  D . A .  a n d  J . B .  T h o m a s .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  
d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  I .  E v i d e n c e  o f  t r e n d s  i n  f o r e s t  s u c c e s s i o n  d u r i n g  t h e  
f i r s t  d e c a d e  f o l l o w i n g  b u d w o r m  d e v a s t a t i o n .  F o r .  S c i .  3 :  1 8 4 - 2 0 8 .  
H a r v e y ,  B .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 8 9 .  S i t e  p a t t e r n s  o f  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n  f o l l o w i n g  
c l e a r c u t t i n g  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 9 :  1 4 5 8 - 1 4 6 9 .  
H a r v e y ,  B .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 1 .  U s e  o f  a n  e c o l o g i c a l  c l a s s i f i c a t i o n  t o  e v a l u a t e  
r e g e n e r a t i o n  a n d  c o m p e t i t i o n  p r o b l e m s  a f t e r  c l e a r c u t t i n g  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  p p .  9 -
2 4 .  I n  C . M .  S i m p s o n .  1 9 9 1 .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  C o n f e r e n c e  o n  N a t u r a l  R e g e n e r a t i o n  
M a n a g e m e n t .  M a r c h  1 9 9 0 .  F r e d e r i c t o n ,  N e w  B r u n s w i c k .  
H e i n s e l m a n ,  M . L .  1 9 7 3 .  F i r e  i n  t h e  v i r g i n  f o r e s t s  o f  t h e  B o u n d a r y  W a t e r s  C a n o e  A r e a ,  
M i n n e s o t a .  Q u a t .  R e s .  3 :  3 2 9 - 8 2 .  
H e i n s e l m a n ,  M . L .  1 9 8 1 .  F i r e  a n d  s u c c e s s i o n  i n  t h e  c o n i f e r  f o r e s t s  o f  e a s t e r n  N o r t h  A m e r i c a .  
p p  3 7 4 - 4 0 5 .  I n  W e s t ,  D . C . ,  S h u g a r t ,  H . H  a n d  B o t k i n ,  D . B .  ( E d s . )  F o r e s t  s u c c e s s i o n :  
C o n c e p t s  a n d  a p p l i c a t i o n .  S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w  Y o r k .  
H o m ,  H . S .  1 9 7 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n .  S c i .  A m e r .  2 3 2 :  9 0 - 9 8 .  
J o n e s ,  R . K . ,  P i e r p o i n t ,  G . ,  W i c k w a r e ,  G . M . ,  J e g l u m ,  J . K . ,  A r n u p ,  R . W .  a n d  B o w l e s  J . M .  
1 9 8 3 .  F i e l d  g u i d e  t o  f o r e s t  e c o s y s t e m  c l a s s i f i c a t i o n  f o r  t h e  c l a y  b e l t ,  s i t e  r e g i o n  3 e .  
M i n i s t r y  o f  N a t u r a l  R e s o u r c e s ,  O n t a r i o .  1 6 1  p .  
J o h n s t o n ,  W . F .  1 9 9 0 .  T h u j a  o c c i d e n t a l i s  L .  n o r t h e r n  w h i t e - c e d a r .  p p .  5 8 0 - 5 8 9 .  I n  B u m s ,  
R . M .  a n d  B . H .  H o n k a l a .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l .  I ,  C o n i f e r s .  U S D A ,  F o r .  S e r v .  
A g r i c u l t u r a l  H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n  D . C .  6 7 5 p .  
L a v e r t u ,  D . ,  M a u f f e t t e ,  Y .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 4 .  E f f e c t s  o f  s t a n d  a g e  a n d  l i t t e r  r e m o v a l  
o n  t h e  r e g e n e r a t i o n  o f  P o p u l u s  t r e m u l o i d e s .  J .  V e g .  S c i .  5 :  5 6 1 - 5 6 8 .  
L e r t z m a n ,  K .  1 9 9 2 .  P a t t e r n s  o f  g a p - p h a s e  r e p l a c e m e n t  i n  a  s u b a l p i n e ,  o l d - g r o w t h  f o r e s t .  
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L e v a c ,  P .  1 9 9 1 .  I n t e g r a t e d  m a n a g e m e n t  o f  f o r e s t  r e s o u r c e s .  p p . l 4 4 - 1 4 8 .  I n  B r a n d ,  D . G .  
( E d i t o r )  C a n a d a ' s  t i m b e r  r e s o u r c e s .  P r o c .  N a t l .  C o n f .  J u n e  3 - 5  1 9 9 0 ,  V i c t o r i a ,  
B . C . , F o r e s t r y  C a n a d a ,  P N F I  I n f o r m a t i o n  R e p o r t  P I - X - 1 0 1 .  
M e i d i n g e r ,  D .  a n d  P o j a r ,  J .  1 9 9 1 .  E c o s y s t e m s  o f  B r i t i s h  C o l u m b i a .  B . C .  M i n .  F o r e s t s ,  
S p e c i a l  R e p o r t  S e r i e s  6 .  V i c t o r i a ,  B . C .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 4 .  D y n a m i c s  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  i n  r e l a t i o n  t o  s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k s  i n  
t h e  b o r e a l  z o n e ,  Qu~bec. C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 4 :  7 3 0 - 7 4 1 .  
M o r i n ,  H . ,  L a p r i s e ,  D .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 3 .  C h r o n o l o g y  o f  s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k s  i n  
t h e  L a k e  D u p a r q u e t  r e g i o n ,  A b i t i b i ,  Qu~bec. C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 3 :  1 4 9 7 - 1 5 0 6 .  
M u e l l e r - D o m b o i s ,  D .  a n d  E l l e n b e r g ,  H .  1 9 7 4 .  A i m s  a n d  m e t h o d s  o f  v e g e t a t i o n  e c o l o g y .  
J o h n  W i l e y  a n d  S o n s ,  N e w  Y o r k .  
N o b e l ,  I . R .  a n d  S l a y t e r ,  R . O .  1 9 8 0 .  T h e  u s e  o f  v i t a l  a t t r i b u t e s  t o  p r e d i c t  s u c c e s s i o n a l  
c h a n g e s  i n  p l a n t  c o m m u n i t i e s  s u b j e c t  t o  r e c u r r e n t  d i s t u r b a n c e s .  V e g e t a t i o  4 3 :  5 - 2 1 .  
O s a w a ,  A .  1 9 8 6 .  P a t c h  d y n a m i c s  o f  s p r u c e - f i r  f o r e s t s  d u r i n g  a  s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k  i n  
M a i n e .  P h . D .  T h e s i s ,  Y a l e  U n i v e r s i t y .  1 2 8 p .  
P i c k e t t ,  S . T . A .  a n d  W h i t e ,  P . S .  1 9 8 5 .  T h e  e c o l o g y  o f  n a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  
d y n a m i c s .  A c a d e m i c  P r e s s ,  N e w  Y o r k .  
P l a c e ,  I . C . M .  1 9 5 5 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  s e e d - b e d  c o n d i t i o n s  o n  s p r u c e  a n d  b a l s a m  f i r .  C a n .  
D e p t .  N o r t h e r n  A f f a i r s  a n d  N a t u r a l  R e s o u r c e s ,  F o r .  B r a n c h ,  F o r .  R e s .  D i v . ,  T e c h  N o t e  
5 0 ,  2 4 p .  
Q i n g h o n g ,  L .  a n d  H y t t e b o m ,  H .  1 9 9 1 .  G a p  s t r u c t u r e ,  d i s t u r b a n c e  a n d  r e g e n e r a t i o n  i n  a  
p r i m e v a l  P i c e a  a b i e s  f o r e s t .  J .  V e g .  S c i .  2 :  3 9 1 - 4 0 2 .  
R o w e ,  J . S .  1 9 7 2 .  F o r e s t  r e g i o n s  o f  C a n a d a .  E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  O t t a w a .  
R o w e ,  J . S .  a n d  S c o t t e r ,  G . W .  1 9 7 3 .  F i r e  i n  t h e  b o r e a l  f o r e s t .  Q u a t .  R e s .  3 :  4 4 4 - 4 6 4 .  
R u e l ,  J . C .  1 9 8 9 .  I m p o r t a n c e  d e  I a  r~g~n~ration pr~existante d a n s  I e s  f o r e t s  p u b l i q u e s  d u  
Qu~bec. A n n .  S c i .  F o r .  4 6 :  3 4 5 - 3 5 9 .  
R u e l ,  J . C .  1 9 9 0 .  A d v a n c e  g r o w t h  a b u n d a n c e  a n d  r e g e n e r a t i o n  p a t t e r n s  a f t e r  c l e a r c u t t i n g  i n  
Q u e b e c .  P a p e r  p r e s e n t e d  a t  t h e  C o n f e r e n c e  o n  N a t u r a l  R e g e n e r a t i o n  M a n a g e m e n t ,  
M a r c h  2 7 - 2 8 ,  1 9 9 0 ,  F r e d e r i c t o n ,  N e w  B r u n s w i c k .  
t  
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R u e l ,  J . C .  1 9 9 2  I m p a c t  d e  l a  c o m p e t i t i o n  e x e r c e e  p a r  l e  f r a m b o i s i e r  ( R u b u s  i d a e u s  L . )  e t  l e s  
f e u i l l u s  d e  lumi~re s u r  l a  c r o i s s a n c e  d u  s a p i n  ( A b i e s  b a l s a m e a  ( L . ) M i l l . ) e n  r e g e n e r a t i o n .  
C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 2 .  1 4 0 8 - 1 4 1 6 .  
R u e l ,  J . C .  a n d  H u o t ,  M .  1 9 9 3 .  I m p a c t  d e  l a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  l ' e p i n e t t e  
( C h o r i s t o n e u r a  f u m i f e r a n a  ( C l e m . ) )  s u r  l a  r e g e n e r a t i o n  d e s  s a p i n i e r e s  a p r e s  l a  c o u p e  a  
b l a n c .  F o r .  C l 1 r o n .  6 9 :  1 6 3 - 1 7 2 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 9 1 .  G a p  d y n a m i c s  o f  o l d - g r o w t h  e a s t e r n  f o r e s t s :  M a n a g e m e n t  i m p l i c a t i o n s .  
N a t .  A r e a s .  J .  1 1 :  1 9 - 2 5 .  
S A S .  1 9 8 5 .  S A S  u s e r ' s  g u i d e :  S t a t i s t i c s .  V e r s i o n  5  E d i t i o n .  S A S  I n s t i t u t e  I n c . ,  C a r y  N o r t h  
C a r o l i n a .  
S i m s ,  R . A . ,  K e r s h a w ,  H . M .  a n d  W i c k w a r e ,  G . M .  1 9 9 0 .  T h e  a u t o e c o l o g y  o f  m a j o r  t r e e  
s p e c i e s  i n  t h e  n o r t h e r n  c e n t r a l  r e g i o n  o f  O n t a r i o .  N o r t h w e s t e r n  O n t a r i o  F o r e s t  
T e c h n o l o g y  D e v e l o p m e n t  U n i t .  T e c h .  R e p o r t .  4 8 .  O n t a r i o  M i n i s t r y  o f  N a t u r a l  
R e s o u r c e s  P u b l i c a t i o n  5 3 1 0 .  1 2 6 p .  
S o k a l ,  R . R .  a n d  R o h l f ,  F . J .  1 9 8 1 .  B i o m e t r y .  W . H .  F r e e m a n  N e w  Y o r k ,  8 9 5 p p .  
U r b a n ,  D . L .  1 9 9 0 .  A  v e r s a t i l e  m o d e l  t o  s i m u l a t e  f o r e s t  p a t t e r n :  A  u s e r ' s  g u i d e  t o  Z E L I G  1 . 0 .  
D e p t .  E n v i r o n .  S c i . ,  U n i v .  V i r g i n i a .  1 0 8 p .  
V i n c e n t ,  A . B .  1 9 5 6 .  B a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  r e p r o d u c t i o n  o n  t h e  G r e e n  R i v e r  
W a t e r s h e d .  C a n .  D e p t .  N o r t h e r n  A f f a i r s  a n d  N a t u r a l  R e s o u r c e s ,  F o r .  B r a n c h ,  F o r .  R e s .  
D i v i s i o n ,  T e c h  N o t e  N o .  4 0 ,  2 3 p .  
V i n c e n t ,  J . S .  a n d  H a r d y ,  L .  1 9 7 7 .  L ' e v o l u t i o n  e t  ! ' e x t i n c t i o n  d e s  g r a n d s  l a c s  g l a c i a r e s  B a r l o w  
e t  O j i b w a y  e n  t e r r i t o i r e  q u e b e c o i s .  G e o g r .  P h y s .  Q u a t .  3 1 :  3 5 7 - 3 7 2 .  
Z e l a s n y ,  V .  a n d  H a y t e r ,  M .  1 9 9 1 .  P r e d i c t i n g  n a t u r a l  r e g n e r a t i o n  a b u n d a n c e  w i t h  a  
p r o d u c t i v i t y - o r i e n t e d  s i t e  c l a s s i f i c a t i o n .  p p .  2 5 - 4 1 .  I n  C . M .  S i m p s o n .  ( E d ) .  1 9 9 1 .  
P r o c e e d i n g s  o f  t h e  C o n f e r e n c e  o n  N a t u r a l  R e g e n e r a t i o n  M a n a g e m e n t .  M a r c h  1 9 9 0 .  
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Figure 1.1 Location of the study site with year of stand origin and transects marked. 
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Figure 1.2 Seedling densities ofthe studied species by years since fire 
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3 4  
T a b l e  1 . 1  S t a n d  c o m p o s i t i o n  i n  t e r m s  o f  b a s a l  a r e a  ( m
2
/ h a )  f o r  e a c h  o f  t h e  s t a n d  t y p e s .  
H a r d w o o d  
M i x e d  M i x e d  C o n i f e r  
H a r d w o o d  C o n i f e r  
A b i e s  b a l s a m e a  
2 . 9  9 . 4  1 3 . 1  1 0 . 9  
± 2 . 8  ± 4 . 9  ± 7 . 0  ± 9 . 8  
P i c e a  g l a u c a  
0 . 5  
2 . 7  4 . 0  2 . 3  
±  1 . 1  ± 3 . 2  ± 5 . 2  ± 3 . 7  
T h u j a  o c c i d e n t a l i s  
0 . 3  0 . 5  0 . 7  0 . 7  
± 0 . 8  ± 0 . 9  
± 1 . 1  
±  1 . 0  
P i c e a  m a r i a n a  
0 . 2  0 . 7  
1 . 0  
4 . 6  
I  
± 0 . 9  
± 2 . 2  
± 2 . 6  ± 6 . 9  
B e t u l a  p a p y r i f e r a  
7 . 4  9 . 2  
6 . 9  2 . 3  
± 6 . 9  ± 7 . 0  
± 4 . 4  ±  2 . 5  
P o p u l u s  
2 0 . 5  
1 3 . 0  5 . 0  0 . 7  
t r e m u l o i d e s  
±  1 5 . 7  
± 1 1 . 2  ± 6 . 2  
±  1 . 6  
T o t a l  
3 1 . 7  3 5 . 6  3 1 . 1  2 3 . 0  
±  1 5 . 5  
±  1 3 . 7  
±  1 2 . 6  ±  1 2 . 0  
T o t a l  l i v e  
2 1 . 9  2 0 . 4  
1 7 . 8  1 4 . 5  
± 9 . 6  ± 9 . 9  
± 9 . 6  ± 8 . 7  
T o t a l  D e a d  
1 0 . 2  1 5 . 2  
1 3 . 2  
8 . 5  
±  1 5 . 7  
±  1 3 . 3  ±  1 3 . 8  
±  1 1 . 3  
I  
I ·  
I  
I  
t ·  
I  
I  
3 5  
T a b l e  1 . 2  S e l e c t e d  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  t o  p r e d i c t  t h e  a b u n d a n c e  o f  a d v a n c e d  
r e g e n e r a t i o n .  
S p e c i e s  a n d  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n  
A b i e s  b a l s a m e a  
6 . 7  + . 0 4 0 M  + . 0 4 S L O P E  + . 0 2 C L A Y  + . 0 2 S I L T  - 1 . 3 ( R 7 )  
5 . 3  + . 0 4 0 M  + . 0 4 S L O P E  + . 0 0 1 C L A Y  + . 0 0 8 S I L  T  - . 7 ( R 7 )  
+ . 0 0 6 A B A  + . 0 0 3 P G L  + . 0 0 1 P T R  + . 0 0 2 B P A  
4 . 9 5  + . 0 3 0 M  + . 0 2 S L O P E  + . O O I C L A Y  + . 0 0 8 S I L T  - l . O ( R 7 )  
+ . 0 0 3 A B A  + . 0 0 1 P G L  + . 0 0 0 1 P T R  + . 0 0 0 1 B P A  
- . 0 0 4 C O M P  + . 0 0 2 T O T B A  +  7 . 7  A B A G A P  - . 0 0 1 A B A D E A D  
2 . 4  + . 0 2 C L A Y  + . 0 3 S I L T  
1 . 5  - . O I C L A Y  + . 0 2 S I L T  
+ . 0 0 7 P G L  + . 0 0 6 A B A  + . O O I P T R  
1 . 8  + . 1 5 C L A Y  + . 0 2 S I L T  
P i c e a  g l a u c a  
+ . 0 0 5 P G L  + . 0 0 3 A B A  - . O O l T O C  + . O O I P T R  
- . O O I C O M P  + 6 . 3 A B A G A P  
- 0 . 4  + . 0 3 C L A Y  + . 0 4 S L O P E  
- 0 . 4  + . 0 0 7 C L A Y  + . 0 3 S L O P E  
+ . O l T O C  + . O O I A B A  
- 0 . 4  + . 0 0 6 C L A Y  + . 0 3 S L O P E  
+ . O l T O C  - . O O l A B A  
+ 2 . 2 A B A G A P  
T h u j a  o c c i d e n t a l i s  
P i c e a  m a r i a n a  
- 0 . 5  + . 0 4 0 M  + . 0 3 S L O P E  + 3 . 1 ( R 7 )  
- 0 . 5  + . 0 4 0 M  + . 0 3 S L O P E  + 1 . 3 ( R 7 )  
+ . O O l P M A  + . 0 0 7 P B A  - . O O l B P A  
P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  
0 . 8  + 2 . 5 ( 4 B L ( l - 3 ) )  + 1 . 5 ( 4 B L ( 4 - 6 ) )  
0 . 9  + 3 . 0 ( 4 B L ( l - 3 ) )  + 1 . 7 ( 4 B L ( 4 - 6 ) )  
- . 0 0 0 2 T O C  - . 0 0 0 2 B P A  
B e t u l a  p a p y r i f e r a  
3 . 3  - . 0 2 S A N D  + . O l i N S O L  
2 . 0  - . 0 2 S A N D  + . O l i N S O L  
+ . 0 0 6 A B A  - . 0 0 3 T O C  + . 0 0 9 P B A  
2 . 0  - . 0 2 S A N D  + . O l i N S O L  
+ . 0 0 6 A B A  - . 0 0 2 T O C  + . 0 0 6 P B A  
- . O O l C O M P  
R z  
0 . 1 4  
0 . 3 2  
0 . 4 3  
0 . 0 3 5  
0 . 1 5  
0 . 2 2  
0 . 0 6  
0 . 3 2  
0 . 3 4  
0 . 2 8  
0 . 4 8  
0 . 0 4 5  
0 . 0 6  
0 . 0 2  
0 . 1 0  
0 . 1 6  
N o t e :  T h e  t h r e e  m o d e l s  f o r  e a c h  s p e c i e s  a r e  b a s e d  o n  I )  e c o l o g i c a l  s i t e  i n d i c a t o r s ,  2 )  s t a n d  c o m p o s i t i o n  a n d  3 )  
c o m p e t i t i o n / c a n o p y  o p e n i n g  v a r i a b l e s .  W h e r e  o n l y  t w o  m o d e l s  e x i s t ,  n o  s i g n i f i c a n t  c o m p e t i t i o n / c a n o p y  o p e n i n g  v a r i a b l e s  w e r e  
f o u n d .  A l l  r e g r e s s i o n s  a r e  s i g n i f i c a n t  a t  a  5  0 . 0 5  a n d  N  =  6 2 4 .  ( O M =  d e p t h  o f  o r g a n i c  m a t t e r ,  S L O P E =  % s l o p e ,  C L A Y ,  S I L T  
a n d  S A N D =  s o i l  t e x t u r e ,  R 7  = r o c k  d e p o s i t s ,  4 B L ( l - 3 )  =  w e l l  d r a i n e d  c l a y s ,  4 B L ( 4 - 6 )  =  p o o r l y  d r a i n e d  c l a y s ,  I N S O L  =  o / c  
I n s o l a t i o n ;  a d u l t  c o m p o s i t i o n - A B A =  A b i e s  b a l s a m e a ,  P G L  =  P i c e a  g l a u c a ,  T O C  =  T h u j a  o c c i d e n r a / i s ,  P M A  =  P i c e a  m a r i a t m .  
P B A  = P i n u s  b a n k s i a n a ,  P T R  = P o p u l u s  t r e m u / o i d e s ,  B P A  =  B e t u l a  p a p y r i f e r a ;  C O M P  =  % s h r u b  c o m p e t i t i o n ,  T O T B A  =  t o t a l  
b a s a l  a r e a  o f  a l l  s p e c i e s  a r e a  i n  t h e  q u a d r a t ;  A B A  G A P =  % o f  t h e  q u a d r a t  i n  b u d  w o r m  c a u s e d  g a p s ,  A B A  D E A D  = b a s a l  a r e a  o f  
d e a d  A b i e s  
, .  
I  
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T a b l e  1 . 3  A n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  f o r  s p e c i e s  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  b y  t y p e  o f  d e p o s i t  a n d  d r a i n a g e  
( D . D . )  a n d  s i t e  a g e  ( y e a r ) .  
A b i e s  
b a l s a m e a  
P i c e  a  
g l a u c a  
I h u j a  
o c c i d e n t a l  i s  
P i c e  a  
m a r i a n a  
P o p u l u s  
t r e m u l o i d e s  
B e t u l a  
p a p y r i f e r a  
L e v e l  
D e p / D r  
Y e a r  
D . D . x  Y r  
D e p i D r  
Y e a r  
D . D .  x  Y r  
D e p i D r  
Y e a r  
D . D . x Y r  
D e p / D r  
Y e a r  
D . D .  x  Y r  
D e p i D r  
Y e a r  
D . D . x  Y r  
D e p / D r  
Y e a r  
D . D . x  Y r  
s . s .  
1 6 . 6  
1 3 9 . 2  
1 7 . 4  
1 2 1 . 5  
2 0 3 . 4  
1 2 3 . 2  
6 6 . 8  
8 1 . 0  
6 3 8 . 8  
4 7 4 . 6  
1 . 8  
4 3 6 . 6  
1 2 1 . 3  
1 9 . 5  
1 1 7 . 8  
3 5 . 4  
1 2 8 . 9  
3 3 . 6  
M . S .  
4 . 2  
1 3 9 . 2  
4 . 4  
3 0 . 4  
2 0 3 . 4  
3 0 . 8  
1 6 . 7  
8 1 . 0  
1 5 . 9  
1 1 8 . 6  
1 . 8  
1 0 9 . 1  
3 0 . 3  
1 9 . 5  
2 9 . 4  
8 . 9  
1 2 8 . 9  
8 . 4  
S i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p s  m a r k e d  w i t h  a n  a s t e r i s k ,  p  =  0 . 0 5 .  
E  
0 . 7  
2 3 . 0  
0 . 7  
2 . 1  
1 4 . 3  
2 . 2  
2 . 1  
1 0 . 1  
2 . 0  
3 4 . 6  
0 . 5  
3 1 . 8  
2 . 3  
1 . 5  
2 . 2  
0 . 6  
8 . 8  
0 . 6  
P r o b .  
0 . 5 9 5 6  
0 . 0 0 1  
. 5 7 9 1  
. 0 7 5 6  
0 . 0 0 0 2  
0 . 0 7 2 1  
0 . 0 8 1 5  
0 . 0 0 1 6  
0 . 0 9 4 5  
0 . 0 0 0 1  
0 . 4 6 6 9  
0 . 0 0 0 1  
0 . 0 5 8 0  
0 . 2 2 4 7  
0 . 0 6 4 7  
0 . 6 6 0 0  
0 . 0 0 3 2  








3 7  
T a b l e  1 . 4  M e a n  d e n s i t y  ( ± S D )  o f  a d v a n c e d  r e g e n e r a t i o n  b y  s t a n d  t y p e .  
C o n i f e r  M i x e d  
M i x e d  
P o p u l u s  
B e t u l a  
C o n i f e r  
H a r d w o o d  
t r e m u l o i d e s  
p a p y r i f e r a  
I  
A b i e s  b a l s a m e a  
1 9 7 6 0  a  3 4 7 6 0 b  
1 9 0 8 0 c  
9 4 9 5  a  
6 3 4 5 a  
±  2 7 1 1 0  
±  3 2 4 8 0  ±  2 2 9 9 0  
±  1 1 8 2 0  
± 7 8 6 5  
P i c e a  g l a u c a  
1 9 1 5  a  2 5 4 5  a  2 1 7 0 b  
7 3 0 a  
1 8 5  a  
± 5 9 0 5  
± 4 8 4 0  ± 4 8 4 0  
±  1 7 6 5  ±  3 8 5  
T h u j a  o c c i d e n t a l i s  
1 5 7 5  a  6 9 0 b  
4 8 5  b e  2 7 0 b c  
7 5  c  
± 3 6 4 5  
±  1 9 5 0  
± 3 0 1 0  
±  1 2 0 0  
± 3 4 0  
P i c e a  m a r i a n a  
1 6 1 5  a  1 9 5  b  1 5 0 b  8 0 b  
1 8  b  
± 3 7 4 0  ± 9 9 5  ± 9 0 5  
± 4 7 0  
±  1 2 0  
P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  
4 7 5  a  1 2 2 0 b  1 2 0 0 b  1 5 4 0 b  
1 4 5 5  a b  
±  1 2 4 0  ± 2 7 4 0  
± 2 3 0 5  ± 4 1 4 0  
± 2 7 2 5  
B e t u l a  p a p y r i f e r a  
2 2 3 0 a  2 4 0 5  a  1 5 7 0  a  5 4 0 b  
7 1 5  a b  
± 6 1 7 0  ± 4 8 9 5  ± 3 2 0 5  
±  1 6 6 5  
±  1 6 6 5  
I  
V a l u e s  f o l l o w e d  b y  t h e  s a m e  l e t t e r  a r e  n o t  s t a t i s t i c a l l y  d i f f e r e n t ,  p = 0 . 0 5 .  
3 8  
T a b l e  1 . 5  A n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  f o r  s p e c i e s  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  b y  t y p e  o f  d e p o s i t  a n d  d r a i n a g e  
I  
( D . D . )  a n d  s t a n d  c o m p o s i t i o n  ( c o m p . )  a s  r a n k e d  b y  p r o p o r t i o n  o f  c o n i f e r  b a s a l  a r e a  t o  t o t a l  b a s a l  
a r e a  
I  
~ 
s . s .  
M . S .  
E  
P r o b .  
A b i e s  
D . D .  
1 7 . 7  4 . 4  0 . 7  0 . 5 9 2 3  
b a l s a m e a  
C o m p .  1 1 1 . 9  1 1 1 . 9  
1 7 . 7  
0 . 0 0 1  
*  
D . D . x C o m p  7 7 . 9  1 9 . 5  3 . 1  
0 . 0 1 6 0  
I  
P i c e  a  
D . D .  1 2 7 . 3  
3 1 . 8  
2 . 2  0 . 0 6 4 4  
g / a u c a  
C o m p .  2 4 1 . 3  2 4 1 . 3  1 6 . 9  0 . 0 0 1  
*  
D . D . x C o m p  
1 3 1 . 2  
3 2 . 8  2 . 3  0 . 0 5 7 6  
I  
T h u j a  
D . D .  
1 1 . 1  
2 . 8  0 . 3  0 . 8 5 5 1  
o c c i d e n t a l i s  
C o m p .  
9 7 . 6  9 7 . 6  1 1 . 7  
0 . 0 0 0 7  
*  
I  
D . D . x C o m p  
4 8 . 1  1 2 . 3  1 . 4  0 . 2 1 7 0  
P i c e  a  
D . D .  5 4 . 7  1 3 . 7  3 . 9  0 . 0 0 4 2  
*  
m a r i a n a  
C o m p .  8 3 . 0  8 3 . 0  2 3 . 4  
0 . 0 0 0 1  
*  
,i '  
D . D . x C o m p  
3 1 9 . 1  7 9 . 8  2 2 . 4  
0 . 0 0 0 1  
*  
P o p u l u s  
D . D .  
8 8 . 1  2 2 . 0  
1 . 7  
0 . 1 5 1 0  
t r e m u l o i d e s  
C o m p .  
7 2 . 7  7 2 . 7  
5 . 6  0 . 0 1 8 5  
D . D . x C o m p  
1 9 1 . 9  
4 8 . 0  3 . 7  
0 . 0 0 5 7  
*  
B e t u l a  
D . D .  
2 5 . 2  
6 . 3  0 . 4  
0 . 7 8 7 8  
p a p y r i f e r a  
C o m p .  
4 1 . 1  4 1 . 1  
2 . 8  
0 . 0 9 4 8  
I  
D . D . x C o m p  1 9 . 5  4 . 9  
0 . 3  0 . 8 5 6 8  





C H A P I T R E I I  
C A N O P Y  G A P  C H A R A C T E R I S T I C S  A N D  T R E E  R E P L A C E M E N T  
I N  T H E  S O U T H E A S T E R N  B O R E A L  F O R E S T  
D a n i e l  D .  K n e e s h a w  a n d  Y v e s  B e r g e r o n  
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2 . 1  A b s t r a c t  
T h i s  s t u d y  i d e n t i f i e s  p a t t e r n s  i n  t h e  g a p  d i s t u b a n c e  r e g i m e  a l o n g  a  s u c c e s s i o n a l  g r a d i e n t  i n  
t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  a n d  u s e s  t h i s  i n f o r m a t i o n  t o  i n v e s t i g a t e  c a n o p y  c o m p o s i t i o n  
c h a n g e s .  G a p s  w e r e  c h a r a c t e r i z e d  i n  h a r d w o o d ,  m i x e d  f o r e s t  a n d  c o n i f e r  s t a n d s  s u r r o u n d i n g  
L a k e  D u p a r q u e t  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  F r o m  3 9  t o  8 0  g a p s  w e r e  e v a l u a t e d  a l o n g  t r a n s e c t s  
e s t a b l i s h e d  i n  e a c h  o f  t h e s e  s t a n d s .  T h e  a b u n d a n c e  o f  g a p - m a k e r s ,  g a p - f i l l e r s  a n d  t o t a l  
r e g e n e r a t i o n  w a s  e v a l u a t e d  b y  s p e c i e s  a s  w e l l  a s  t h e  s i z e  o f  e a c h  g a p  e n c o u n t e r e d  a l o n g  t h e  
t r a n s e c t s .  T h e  p e r c e n t a g e  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  w a s  c a l c u l a t e d  d i r e c t l y  f r o m  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  t h e  t r a n s e c t  i n  g a p  a n d  b y  u s i n g  g a p - a r e a  a n d  l i n e - i n t e r c e p t  t e c h n i q u e s .  
C h a n g e s  i n  c o m p o s i t i o n  w e r e  e v a l u a t e d  f r o m  g a p - m a k e r  a n d  g a p - f i l l e r  d i s t r i b u t i o n s  a n d  b y  
u s i n g  t r a n s i t i o n  m a t r i c e s  b a s e d  o n  s p e c i e s  m o r t a l i t y  a n d  r e g e n e r a t i o n  i n  c a n o p y  g a p s .  T h e  
p e r c e n t a g e  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  r a n g e s  f r o m  7 . 1  % i n  a  5 0  y e a r  o l d  f o r e s t  d o m i n a t e d  
p r i m a r i l y  b y  a s p e n  t o  4 0 . 4 %  i n  a  2 3 4  y e a r  o l d  f i r - d o m i n a t e d  f o r e s t .  G a p  e v e n t s  a r e  d u e  t o  
i n d i v i d u a l  o r  s m a l l - g r o u p  t r e e  m o r t a l i t y  i n  t h e  e a r l y  s u c c e s s i o n a l  f o r e s t  b u t  b e c o m e  s p e c i e s -
s p e c i f i c  e v e n t s  c o n t r o l l e d  b y  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  i n  t h e  l a t e r  s t a g e s  o f  s u c c e s s i o n .  
D u e  t o  t h e  h i g h  l a t i t u d e ,  d i r e c t  l i g h t  r e a c h e s  t h e  f o r e s t  f l o o r  i n  o n l y  t h e  v e r y  l a r g e s t  g a p s  
f o u n d  i n  t h e  c o n i f e r - d o m i n a t e d  s t a n d s .  H o w e v e r ,  t h e s e  g a p s  f o r m  s l o w l y  a s  b u d w o r m  c a u s e d  
m o r t a l i t y  o c c u r s  o v e r  a  n u m b e r  o f  y e a r s ,  w h e r e a s  i n  a s p e n - d o m i n a t e d  s t a n d s  g a p s  a r e  f o r m e d  
q u i c k l y  b y  t h e  s n a p p i n g  o f  t r e e  s t e m s .  B a l s a m  f i r  i s  t h e  m o s t  a b u n d a n t  g a p - f i l l i n g  s p e c i e s ;  
h o w e v e r ,  i t s  a b u n d a n c e  i s  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  g a p  s i z e  i n  a l l  s t a n d  t y p e s .  M a r k o v i a n  
t r a n s i t i o n  m a t r i c e s  s u g g e s t  t h a t  i n  t h e  y o u n g  a s p e n - d o m i n a t e d  f o r e s t s  s m a l l  g a p s  l e a d  t o  
s p e c i e s  r e p l a c e m e n t  b y  m o r e  s h a d e - t o l e r a n t  c o n i f e r s  b u t  t h a t  i n  t h e  o l d e s t  f o r e s t s  t h e  l a r g e r  
g a p s  w i l l  r e s u l t  i n  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  a n d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  
c e d a r .  
K e y  w o r d s :  b o r e a l  f o r e s t ,  c a n o p y  g a p s ,  b a l s a m  f i r ,  c e d a r ,  c h r o n o s e q u e n c e ,  s p e c i e s  
r e p l a c e m e n t ,  t r e e  m o r t a l i t y ,  g a p - m a k e r s ,  g a p - f i l l e r s ,  r e g e n e r a t i o n ,  t r e m b l i n g  a s p e n ,  
s p r u c e  b u d w o r m  
K e y  P h r a s e s :  b o r e a l  f o r e s t  d i s t u r b a n c e  r e g i m e s ,  g a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a l o n g  a  
c h r o n o s e q u e n c e ,  g a p  s i z e  d i s t r i b u t i o n s ,  c o m p o s i t i o n a l  c h a n g e  a n d  f o r e s t  t u r n o v e r  t i m e ,  
s p r u c e  b u d w o r m  c a u s e d  g a p s ,  a n d  c h a n g e s  i n  c a n o p y  c o m p o s i t i o n  
I  
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2 . 2  R e s u m e  
C e t t e  ~tude v i s e  ~ i d e n t i f i e r  l e s  p a t r o n s  d e  p e r t u r b a t i o n s  associ~s a u x  t r o u e e s  s e l o n  u n  
g r a d i e n t  s u c c e s s i o n e l  d a n s  l e  s u d  d e  l a  f o r e t  b o r e a l e  e t  ~ e v a l u e r  c o m m e n t  c e u x - c i  s o n t  reli~s 
a u x  c h a n g e m e n t s  d a n s  l a  c o m p o s i t i o n  d e s  f o r e t s .  L e s  t r o u e e s  o n t  ~te c a r a c t e r i s e e s  d a n s  d e s  
p e u p l e m e n t s  f e u i l l u s ,  m i x t e s  e t  conif~riens a u t o u r  d u  l a c  D u p a r q u e t ,  n o r d - o u e s t  d u  Q u e b e c .  
D e  3 9  ~ 8 0  trou~es o n t  ~te r e p e r t o r i e e s  l e  l o n g  d e  t r a n s e c t s  ~tablis d a n s  c h a c u n  d e s  
p e u p l e m e n t s .  L a  s u p e r f i c i e  d e  c h a q u e  trou~e a  e t e  m e s u r e e  d e  m e  m e  q u e  I '  a b o n d a n c e  d e s  
e s p e c e s  ~ l ' o r i g i n e  d e s  t r o u e e s  e t  r e c o l o n i s a n t  l e s  t r o u e e s .  L ' a b o n d a n c e  d e  I a  regen~ration f u t  
a u s s i  e v a l u e e .  L e  p o u r c e n t a g e  d u  m i l i e u  f o r e s t i e r  o c c u p e  p a r  I e s  t r o u e e s  a  e t e  c a l c u l e  e n  
u t i l i s a n t  l a  p r o p o r t i o n  d e  t r o u e e s  I e  l o n g  d e s  t r a n s e c t s  e t  e n  c o u p l a n t  c e s  r e s u l t a t s  a v e c  d e s  
r e l a t i o n s  d e  l a  s u r f a c e  d e  c h a q u e  t r o u e e .  L e s  c h a n g e m e n t s  d a n s  I a  c o m p o s i t i o n  d e  l a  f o r e t  
o n t  et~ e v a l u e s  e n  u t i l i s a n t  l a  d i s t r i b u t i o n  d e s  a r b r e s  ~ l ' o r i g i n e  e t  r e c o l o n i s a n t  l e s  trou~es d e  
m e m e  q u e  d e  m a t r i c e s  d e  t r a n s i t i o n .  L a  p r o p o r t i o n  d e s  trou~es v a r i e  d e  7 . 1 %  p o u r  u n e  j e u n e  
f o r e t  d e  5 0  a n s  d o m i n e e  p a r  l e  t r e m b l e  a  4 0 . 4 %  p o u r  u n e  f o r e t  d e  2 3 4  a n s  d o m i n e e  p a r  l e  
s a p i n .  D a n s  l e s  f o r e t s  d e  d~but d e  s u c c e s s i o n ,  l a  f o r m a t i o n  d e s  trou~es e s t  s u r t o u t  attribu~e a  
l a  mortalit~ d ' u n  o u  d e  q u e l q u e s  a r b r e s  t a n d i s  q u e  d a n s  l e s  f o r e t s  d e  f i n  d e  s u c c e s s i o n ,  l e s  
t r o u e e s  s o n t  s u r t o u t  m o n o s p e c i f i q u e s  e t  associ~es a  l a  pr~sence d e  l a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  
d e  l'~pinette ( T B E ) .  D a n s  n o s  s i t e s ,  situ~s a  u n e  l a t i t u d e  e l e v e e ,  l a  Iumi~re d i r e c t e  n ' a t t e i n t  
I e  s o l  f o r e s t i e r  q u e  d a n s  I e s  t r o u e e s  d e  g r a n d e s  d i m e n s i o n s  r e t r o u v e e s  d a n s  l e s  p e u p l e m e n t s  
c o n i f e r i e n s .  L a  f o r m a t i o n  d e  c e s  t r o u e e s  e s t  t o u t e f o i s  u n  p r o c e s s u s  l e n t  a  c a u s e  d e  I a  p e r i o d e  
r e q u i s e  p o u r  I a  m o r t  d e s  a r b r e s  a t t a q u e s  p a r  I a  T B E .  A  l ' o p p o s e ,  I e s  t r o u e e s  s e  f o r m e n t  
r a p i d e m e n t  d a n s  I e s  p e u p l e m e n t s  d e  t r e m b l e  c a r  e l l e s  s o n t  a s s o c i e e s  a u x  b r i s  d e s  t i g e s  p a r  I e  
v e n t .  L e  s a p i n  e s t  l ' e s p e c e  I a  p l u s  a b o n d a n t e  q u i  r e c o l o n i s e  I e s  t r o u e e s .  C e p e n d a n t ,  o n  
o b s e r v e  u n e  d i m i n u t i o n  d e  1 '  a b o n d a n c e  d u  s a p i n  d a n s  l e s  t r o u e e s  p l u s  g r a n d e s  e t  c e l a  p e u  
i m p o r t e  l e  s t a d e  s u c c e s s i o n e l .  L e s  m a t r i c e s  d e  t r a n s i t i o n  sugg~rent q u e  d a n s  I e s  p e t i t e s  
t r o u e e s  d e s  j e u n e s  f o r e t s  l e  t r e m b l e  s e r a  r e m p l a c e  p a r  l e s  c o n i t e r e s .  A l o r s  q u e  d a n s  l e s  
g r a n d e s  t r o u e e s  d e s  f o r e t s  § g e e s ,  l e s  f e u i l l u s  s e  m a i n t i e n n e n t  t a n d i s  q u e  l e  c e d r e  d e v i e n t  p l u s  
a b o n d a n t .  
2 . 3  I N T R O D U C T I O N  
I n  f o r e s t s  w h e r e  l a r g e - s c a l e  d i s t u r b a n c e s  a r e  r a r e ,  s t a n d  d y n a m i c s  a r e  c o n t r o l l e d  
b y  t h e  c r e a t i o n  o f  g a p s  d u e  t o  s i n g l e  o r  m u l t i p l e  o v e r s t o r y  t r e e  m o r t a l i t y .  I t  i s  w i t h i n  
t h e s e  o p e n i n g s  t h a t  n e w l y  e s t a b l i s h e d  s e e d l i n g s  o r  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  w i l l  b e  
r e c r u i t e d  t o  t h e  c a n o p y .  G a p  d y n a m i c s  h a v e  b e e n  d e s c r i b e d  f o r  t r o p i c a l  f o r e s t s  
( D e n s l o w  1 9 8 7 ,  B r o k a w  1 9 8 5 ,  1 9 8 7 ,  L a w t o n  a n d  P u t z  1 9 8 8 ,  W h i t m o r e  1 9 7 8 ) ,  
t e m p e r a t e  h a r d w o o d  f o r e s t s  ( R u n k l e  1 9 8 1 ,  1 9 8 2 ,  1 9 9 0 ,  R u n k l e  a n d  Y e t t e r  1 9 8 7 ,  
B a r d e n  1 9 8 1 ,  K r a s n y  a n d  W h i t m o r e  1 9 9 2  ) ,  t e m p e r a t e  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  o f  w e s t e r n  
N o r t h  A m e r i c a  ( S p i e s  e t  a l .  1 9 9 0 ,  S t e w a r t  1 9 8 6 )  a n d  c o n i f e r o u s  m o n t a n e  o r  s u b a l p i n e  
f o r e s t s  ( L e r t z m a n  a n d  K r e b s  1 9 9 1 ,  L e r t z m a n  1 9 9 2 ,  F o s t e r  a n d  R e i n e r s  1 9 8 6 ,  W o r r a l  
a n d  H a r r r i n g t o n  1 9 8 8 ,  Y a m a m o t o  1 9 9 3 ,  B a t t l e s  e t  a l .  1 9 9 5 ,  B a t t l e s  a n d  F a h e y 1 9 9 6 ) .  
A l t h o u g h  s o m e  r e s e a r c h  h a s  b e e n  c o n d u c t e d  o n  b o r e a l  f o r e s t s  i n  E u r o p e  ( Q i n g h o n g  a n d  
H y t t e b o m  1 9 9 1 ,  L e e m a n s  1 9 9 1 ,  K u u l u v a i n e n  1 9 9 4 ) ,  i n  N o r t h  A m e r i c a n  b o r e a l  f o r e s t s  
t h e  i n f l u e n c e  o f  g a p s  h a s  u s u a l l y  b e e n  i g n o r e d  d u e  t o  t h e  p e r v a s i v e  n a t u r e  o f  l a r g e  s c a l e  
d i s t u r b a n c e s  s u c h  a s  f i r e  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  H e i n s e l m a n  1 9 8 1 ,  J o h n s o n  1 9 9 2 ) .  
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N u m e r o u s  s t u d i e s  h a v e  d e m o n s t r a t e d  e x a m p l e s  o f  s p e c i e s  r e p l a c e m e n t  w i t h i n  
d i f f e r e n t  r e g i o n s  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  ( B e r g e r o n  a n d  D u b u c  1 9 8 9 ,  C a r l e t o n  a n d  M a y c o c k  
1 9 7 8 ) .  A l t h o u g h  t h e  r e p l a c e m e n t  o f  o v e r s t o r y  p i o n e e r  s p e c i e s  b y  u n d e r s t o r y  t r e e s  h a s  t h u s  
b e e n  a c k n o w l e d g e d  i t  h a s  r a r e l y  b e e n  s t u d i e d .  I n  y o u n g  b o r e a l  f o r e s t  s t a n d s ,  i n t o l e r a n t  
s p e c i e s  s u c h  a s  t r e m b l i n g  a s p e n  ( P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  M i c h x . )  d o m i n a t e .  O v e r  t i m e  s i n c e  
f i r e  t h e s e  s t a n d s  d e v e l o p  i n t o  m i x e d  s t a n d s  a s  m o r e  s h a d e - t o l e r a n t  c o n i f e r s  r e p l a c e  t h e  
p i o n e e r s .  I f  s u c c e s s i o n  i s  a l l o w e d  t o  c o n t i n u e  t h e  r e s u l t i n g  f o r e s t s  w i l l  b e  d o m i n a t e d  
p r i m a r i l y  b y  t h e s e  m o r e  s h a d e  t o l e r a n t  c o n i f e r s .  T h i s  s u c c e s s i o n a l  m o d e l  h a s  b e e n  
d e v e l o p e d  f r o m  o b s e r v a t i o n s  o f  s t a n d  c h r o n o s e q u e n c e s  ( D a n s e r e a u  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 3 ) .  
R e c e n t  w o r k  h a s ,  h o w e v e r ,  s h o w n  t h a t  a  s e c o n d  r o t a t i o n  o f  a s p e n  o c c u r s  b e f o r e  s t a n d  
c o n v e r s i o n  t o  c o n i f e r s  ( P a r e  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 5 ) ,  s u g g e s t i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  g a p  o p e n i n g s  
w i t h  a  l i g h t  e n v i r o n m e n t  s u f f i c i e n t  t o  p e r m i t  r e c r u i t m e n t  o f  t h e  i n t o l e r a n t  a s p e n .  
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N o n e t h e l e s s ,  s t a n d  c o n v e r s i o n  t o  c o n i f e r s  o c c u r s  g r a d u a l l y  i f  t h e  i n t e r - f i r e  p e r i o d  i s  
s u f f i c i e n t l y  l o n g .  W i t h  r e c e n t  r e s e a r c h  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  f i r e  r e t u r n  i n t e r v a l  i s  b e i n g  
e x t e n d e d  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  B e r g e r o n  a n d  A r c h a m b a u l t  1 9 9 3 ,  J o h n s o n  1 9 9 2 ) ,  a n  i n c r e a s i n g l y  
l a r g e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  f o r e s t  ( i f  n o t  c u t )  w i l l  a t t a i n  o l d  g r o w t h  s t a t u s .  A t  t h i s  s t a g e  
i n d i v i d u a l  o r  g r o u p - t r e e  m o r t a l i t y  w i l l  d o m i n a t e  a n d  g a p - p h a s e  p r o c e s s e s  w i l l  b e  r e s p o n s i b l e  
f o r  m a i n t a i n i n g  t h e  f o r e s t  c a n o p y  ( O l i v e r  1 9 8 1 ,  O l i v e r  a n d  L a r s o n  1 9 9 0 ,  R u n k l e  1 9 9 1 ) .  I n  
t h e  e a s t e r n  p a r t  o f  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  t h e s e  m a t u r e  a n d  o l d  s t a n d s  a r e  d o m i n a t e d  b y  
b a l s a m  f i r  ( A b i e s  b a l s a m e a  ( L . )  M i l l . ) ,  a  s p e c i e s  t h a t  i s  h i g h l y  v u l n e r a b l e  t o  s p r u c e  b u d w o r m  
o u t b r e a k s .  T h e  a b u n d a n c e  o f  b a l s a m  f i r  h a s  i n c r e a s e d  t h i s  c e n t u r y  d u e  t o  d e c r e a s e d  f i r e  
f r e q u e n c y  a n d  c h a n g e s  i n  t i m b e r  h a r v e s t i n g  m e t h o d s .  R e t r o s p e c t i v e  s t u d i e s  s u g g e s t  t h a t  
b u d w o r m  o u t b r e a k s  a r e  n o w  h a v i n g  a  g r e a t e r  i m p a c t  o n  t h e  f o r e s t  t h a n  i n  t h e  e a r l i e r  p a r t  o f  
t h e  c e n t u r y  ( M o r i n  e t  a l .  1 9 9 3 ,  B l a i s  1 9 8 3 ) .  
R e s e a r c h  f r o m  e a s t e r n  f i r  f o r e s t s  s u g g e s t s  t h a t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  l e a d  t o  a  
c y c l i n g  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  ( B a s k e r v i l l e  1 9 7 5 ,  M a c l e a n  1 9 8 4 ,  1 9 8 8 ) ,  t h u s  m a i n t a i n i n g  t h e  
c l i m a x  f o r e s t .  H o w e v e r ,  i n  m o r e  s p e c i e s  r i c h  f o r e s t s  o f  w e s t e r n  Q u e b e c  a n d  e a s t e r n  O n t a r i o ,  
G h e n t  e t  a l .  ( 1 9 5 7 )  n o t e d  t h a t  o p e n i n g s  c a u s e d  b y  t h e  b u d w o r m  f a v o u r e d  b a l s a m  f i r  i n  s o m e  
r e g i o n s  a n d  w h i t e  s p r u c e  ( P i c e a  g l a u c a  ( M o e n c h )  A .  V o s s )  i n  o t h e r s .  I n  M i n n e s o t a ,  s p r u c e  
w a s  f o u n d  t o  r e c r u i t  i n  l o w  b u t  c o n s i s t e n t  n u m b e r s  w i t h  f i r  r e g e n e r a t i o n  d e p e n d e n t  o n  t h e  
p r e s e n c e  o f  n o n - h o s t  t r e e s  a n d  t h e  p r o p o r t i o n  o f  o v e r s t o r y  f i r  m o r t a l i t y  o r  g a p  i n t e n s i t y  
( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ) .  H o w e v e r ,  i n  n o n e  o f  t h e s e  c a s e s  i s  t h e  e x p l i c i t  e f f e c t  o f  g a p  s i z e  o n  
t r e e  r e c r u i t m e n t  i n v e s t i g a t e d .  
G a p  s i z e  h a s  n o t  o n l y  b e e n  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  r e s o u r c e  a v a i l a b i l i t y  ( C a n h a m  
a n d  M a r k s  1 9 8 5 ) ,  b u t  g r a d i e n t s  o f  g a p  s i z e  h a v e  a l s o  b e e n  p r o p o s e d  a s  i m p o r t a n t  e l e m e n t s  i n  
d e t e r m i n i n g  t h e  c o m p o s i t i o n  o f  g a p - f i l l i n g  s p e c i e s  i n  t r o p i c a l  f o r e s t s  ( B r o k a w  1 9 8 5 ,  1 9 8 7 ,  
W h i t m o r e  1 9 8 9 ) .  I n d e e d  s u c h  t h e o r i e s  h a v e  b e e n  i n v o k e d  t o  a t  l e a s t  p a r t i a l l y  e x p l a i n  t h e  
m a i n t e n a n c e  o f  t r o p i c a l  f o r e s t  t r e e  s p e c i e s  d i v e r s i t y  ( D e n s l o w  1 9 8 7 ) .  G a p s  o f  d i f f e r i n g  s i z e  
m a y  a l s o  e x p l a i n  d i f f e r e n t  s u c c e s s i o n a l  p a t t e r n s  f o u n d  w i t h  t i m e  s i n c e  f i r e  i n  b o r e a l  f o r e s t  
s t a n d s .  H o w e v e r ,  t o  d a t e  t h e  o n l y  p a r t  o f  t h e  N o r t h  A m e r i c a n  b o r e a l  f o r e s t  g a p  r e g i m e  t h a t  
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h a s  b e e n  a d e q u a t e l y  s t u d i e d  i s  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  c a u s e d  m o r t a l i t y  ( 2 5  t o  3 0  
y e a r s  i n  o u r  s t u d y  a r e a  ( M o r i n  e t  a l .  1 9 9 3 ) ) .  
T o  b e t t e r  u n d e r s t a n d  i n t e r - f i r e  s t a n d  d y n a m i c s  i t  i s  i m p o r t a n t  t o  e v a l u a t e  g a p  
c h a r a c t e r i s t i c s  a s  t h e y  c h a n g e  f r o m  r a n d o m  m o r t a l i t y  a s  t r e e s  s e n e s c e  t o  b u d w o r m  c a u s e d  
m o r t a l i t y .  T h i s  s t u d y  t h e r e f o r e  a t t e m p t s  t o  e v a l u a t e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  g a p  s i z e  c l a s s  
d i s t r i b u t i o n ,  a s  w e l l  a s  m o r t a l i t y  a n d  r e c r u i t m e n t  p a t t e r n s  i n  g a p s  i n  a  s e c t i o n  o f  t h e  s o u t h e r n  
b o r e a l  f o r e s t .  W e  c o n d u c t e d  t h e  s t u d y  a l o n g  a  c h r o n o s e q u e n c e  i n  a n  a t t e m p t  t o  e x p l a i n  a n d  
p r e d i c t  f o r e s t  c o m p o s i t i o n a l  c h a n g e .  
2 . 4  S T U D Y  A R E A  
O u r  s t u d y  w a s  c o n d u c t e d  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c ,  i n  t h e  f o r e s t s  s u r r o u n d i n g  L a k e  
D u p a r q u e t ,  a t  a  l a t i t u d e  b e t w e e n  4 8 °  1 5 '  a n d  4 8 °  3 0 '  N o r t h  a n d  a  l o n g i t u d e  o f  7 9 °  1 5 '  a n d  
7 9 °  3 0 '  W e s t .  T h i s  r e g i o n ,  k n o w n  a s  Q u e b e c  a n d  O n t a r i o ' s  n o r t h e r n  c l a y  b e l t ,  i s  
c h a r a c t e r i z e d  b y  c l a y  d e p o s i t s  f r o m  t h e  p o s t - g l a c i a l  l a k e s  B a r l o w  a n d  O j i b w a y  ( V i n c e n t  a n d  
H a r d y  1 9 7 7 ) .  T h e  s t u d y  r e g i o n  i s  d o m i n a t e d  b y  a  r o l l i n g  c l a y  l o w l a n d  i n t e r s p e r s e d  b y  s m a l l  
r o c k y  h i l l s  u p  t o  5 5 0  m i n  h e i g h t  o v e r l a i n  w i t h  r e w o r k e d  t i l l  d e p o s i t s  ( B e r g e r o n  e t  a l .  1 9 8 3 ) .  
T h e  c l i m a t e  c a n  b e  c l a s s i f i e d  a s  c o l d  a n d  c o n t i n e n t a l  w i t h  a n  a n n u a l  a v e r a g e  t e m p e r a t u r e  o f  
0 . 8 ° C  a n d  w i t h  a n  a v e r a g e  a n n u a l  p r e c i p i t a t i o n  o f  8 5 7  m m  ( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  T h e  a v e r a g e  
n u m b e r  o f  f r o s t  f r e e  d a y s  i s  6 4 ,  a l t h o u g h  f r o s t  c a n  o c c u r  a t  a n y  t i m e  d u r i n g  t h e  g r o w i n g  
s e a s o n  ( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  
L a k e  D u p a r q u e t  i s  l o c a t e d  a t  t h e  s o u t h e r n  l i m i t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  i n  t h e  b a l s a m  f i r -
w h i t e  b i r c h  c l i m a x  r e g i o n  ( T h i b a u l t  a n d  H o t t e  1 9 8 5 )  o r  i n  R o w e ' s  ( 1 9 7 2 )  M i s s i n a i b i -
C a b o n g a  s e c t i o n  w h e r e  a n  a s s o c i a t i o n  o f  b a l s a m  f i r ,  b l a c k  s p r u c e  ( P i c e a  m a r i a n a  ( M i l l . )  
B S P . )  a n d  w h i t e  s p r u c e  w i t h  p a p e r  b i r c h  ( B e t u l a  p a p y r i f e r a  M a r s h . )  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n  
d o m i n a t e s .  J a c k  p i n e  ( P i n u s  b a n k s i a n a  L a m b . )  m a y  a l s o  b e  p r e s e n t  o n  s o m e  s i t e s ,  a n d  
I  
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w h e r e  f i r e  h a s  n o t  o c c u r r e d  f o r  l o n g  p e r i o d s  w h i t e  c e d a r  ( T h u j a  o c c i d e n t a l i s  L . )  m a y  b e  
a b u n d a n t  ( B e r g e r o n  a n d  D u b u c  1 9 8 9 ) .  
T h e  f i r e  h i s t o r y  o f  s t a n d s  i n  t h e  L a k e  D u p a r q u e t  a r e a  h a s  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  u s i n g  
d e n d r o e c o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  D a n s e r e a u  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 3  ) .  F o u r  o f  t h e  
f i r e  y e a r s ,  1 7 6 0 ,  1 8 4 7 ,  1 8 7 0  a n d  1 9 1 6 ,  r e p r e s e n t i n g  c o n i f e r ,  m i x e d - c o n i f e r ,  m i x e d  h a r d w o o d  
a n d  h a r d w o o d  s t a n d s ,  r e s p e c t i v e l y ,  w e r e  r e t a i n e d  f o r  u s e  i n  t h i s  s t u d y :  G a p  s a m p l i n g  w a s  
a l s o  c o n d u c t e d  i n  s t a n d s  d a t i n g  f r o m  f i r e s  i n  1 9 4 4 ,  1 8 2 3  a n d  1 7 9 7 .  T h e  f i r e  c y c l e  h a s  
c h a n g e d  f r o m  a n  e s t i m a t e d  6 3  y e a r s  f o r  t h e  p r e  1 8 7 0  p e r i o d  t o  g r e a t e r  t h a n  9 9  y e a r s  i n  t h e  
c u r r e n t  p e r i o d .  S p r u c e  b u d w o r r n  e p i d e m i c s  h a v e  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  b y  M o r i n  e t  a l .  ( 1 9 9 3 ) ,  
w i t h  t h e  1 9 7 2  t o  1 9 8 7  o u t b r e a k  r e s u l t i n g  i n  t h e  d e a t h  o f  m o s t  o f  t h e  f i r  t r e e s  ( B e r g e r o n  e t  
a / . 1 9 9 5 ) .  D e f o l i a t i o n  d u e  t o  a  1 9 5 0 ' s  f o r e s t  t e n t  c a t e r p i l l a r  o u t b r e a k  h a s  a l s o  b e e n  
d o c u m e n t e d  a s  c a u s i n g  a  s i g n i f i c a n t  h a r d w o o d  g r o w t h  d e c r e a s e  ( B e r g e r o n  a n d  C h a r r o n  
1 9 9 4 ) .  F o r e s t  h a r v e s t i n g  w a s  u n i m p o r t a n t  u n t i l  l a r g e - s c a l e  c l e a r - c u t s  b e g a n  i n  t h e  w e s t e r n  
p a r t  o f  t h e  r e g i o n  i n  1 9 7 8 .  
2 . 5 M E T H O D S  
C a n o p y  o p e n n e s s  w a s  e v a l u a t e d  a l o n g  3 - 8  t r a n s e c t s  e a c h  l o c a t e d  i n  f o r e s t s  t h a t  
o r i g i n a t e d  f o l l o w i n g  f i r e s  i n  1 7 6 0 ,  1 7 9 7 ,  1 8 2 3 ,  1 8 4 7 ,  1 8 7 0 ,  1 9 1 6  a n d  1 9 4 4 .  R e f e r e n c e s  t o  
s t a n d  a g e  a r e  t o  t h e  t i m e  s i n c e  f i r e  a s  c a l c u l a t e d  f r o m  f i r e  s c a r s .  A t  e a c h  m e t r e  a l o n g  t h e s e  
t r a n s e c t s  t h e  c a n o p y  w a s  e v a l u a t e d  a s  f o r e s t  c r o w n  ( c o v e r e d )  o r  o p e n  ( d u e  t o  t h e  m o r t a l i t y  o f  
a n  a d u l t  t r e e ) .  F r o m  2 . 5  t o  8 . 4  k r n  o f  t r a n s e c t s  w e r e  e s t a b l i s h e d  i n  e a c h  s t a n d  t o  c a l c u l a t e  
c a n o p y  g a p  p e r c e n t a g e s .  S t a n d  c o m p o s i t i o n  w a s  e v a l u a t e d  b y  m e a s u r i n g  t h e  b a s a l  a r e a  a n d  
d e n s i t y  o f  t r e e s  i n  2 5 6  m
2  
q u a d r a t s  p l a c e d  a t  f i x e d  i n t e r v a l s  a l o n g  t h e  t r a n s e c t s  a n d  i s  
d i s p l a y e d  i n  T a b l e  1 .  
I n  f o r e s t s  t h a t  o r i g i n a t e d  f o l l o w i n g  t h e  1 7 6 0 ,  1 8 4 7 ,  1 8 7 0  a n d  1 9 1 6  f i r e s ,  m o r e  
d e t a i l e d  s a m p l i n g  o f  g a p s  ( n = 8 0 ,  4 6 ,  4 6  a n d  3 9  r e s p e c t i v e l y )  a l o n g  t h r e e  t o  f i v e  t r a n s e c t s  w a s  
u s e d  t o  e v a l u a t e  g a p  s i z e ,  e x p a n d e d  g a p  s i z e ,  s p e c i e s  o f  b o r d e r  t r e e s ,  t r e e  m o r t a l i t y ,  a n d  
r e c r u i t m e n t .  G a p s  w e r e  d e f i n e d  a s  t h e  v e r t i c a l  p r o j e c t i o n  o f  a  c a n o p y  o p e n i n g ,  c a u s e d  b y  t h e  
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m o r t a l i t y  o f  o n e  o r  m o r e  t r e e s ,  o n t o  t h e  g r o u n d  ( a s  v e r i f i e d  u s i n g  a  c l i n o m e t e r  t o  e n s u r e  
v e r t i c a l  s i g h t i n g s )  a n d  e x p a n d e d  g a p s  a s  t h e  a r e a  c i r c u m s c r i b e d  b y  t h e  s t e m  o f  t h o s e  t r e e s  
w h o s e  c r o w n s  d e f i n e  t h e  g a p  ( R u n k l e  1 9 8 2 ) .  I n  t h e  d a t a  p r e s e n t e d  i n  t h i s  p a p e r ,  e x p a n d e d  
g a p  a r e a s  a n d  p r o p o r t i o n s  i n c l u d e  g a p  a r e a .  G a p  a r e a  w a s  e v a l u a t e d  u s i n g  t h e  f o r m u l a  f o r  a n  
e l i p s e  f o r  s m a l l ,  r e g u l a r l y  s h a p e d  g a p s  a n d  b y  a  m o d i f i e d  m e t h o d  o f  s u b t e n d i n g  e x t r a  w i d t h  
m e a s u r e m e n t s  f r o m  t h e  c e n t r a l  l o n g  a x i s  a s  n e c e s s a r y  t o  c a p t u r e  t h e  f o r m  o f  l a r g e r  a n d / o r  
i r r e g u l a r l y  s h a p e d  g a p s .  
F o r  e a c h  o f  t h e s e  g a p s ,  t h e  s p e c i e s  a n d  n u m b e r  o f  a l l  b o r d e r i n g  t r e e s  w e r e  n o t e d .  T h e  
n u m b e r ,  s p e c i e s  a n d  r e l a t i v e  s i z e  c l a s s  o f  a l l  d e a d  t r e e s  b o t h  s t a n d i n g  a n d  f a l l e n  w e r e  a l s o  
r e c o r d e d .  R e g e n e r a t i o n  w a s  c o m p l e t e l y  c e n s u s e d  b y  s p e c i e s  i n  t h e  s m a l l e r  g a p s  ( < 1 0 0 m
2
)  
a n d  w a s  s a m p l e d  i n  a  t w o  m e t r e  w i d e  b a n d  a l o n g  t h e  g a p  a x e s  f o r  t h e  l a r g e r  ( > 1 0 0 m
2
)  g a p s .  
T h e  r e g e n e r a t i o n  w a s  d i v i d e d  i n t o  t w o  c l a s s e s :  s e e d l i n g  r e g e n e r a t i o n  a n d  g a p  f i l l e r s .  
S e e d l i n g  r e g e n e r a t i o n  w a s  d e f i n e d  a s  s t e m s  <  l m  i n  h e i g h t ,  a n d  i s  a n  o b j e c t i v e  e v a l u a t i o n  
c o m p a r a b l e  t o  o t h e r  r e g e n e r a t i o n  s t u d i e s .  T h e  g a p - f i l l e r  c a t e g o r y  i s  a n  a t t e m p t ,  s i m i l a r  t o  
t h a t  o f L e r t z m a n  ( 1 9 9 2 ) ,  t o  a s s e s s  t h o s e  i n d i v i d u a l s  t h a t  d u e  t o  t h e i r  h e i g h t ,  g r o w t h  r a t e s  a n d  
g o o d  f o r m  w i l l  h a v e  a  b e t t e r  p r o b a b i l i t y  o f  m a k i n g  i t  t o  t h e  c a n o p y .  G a p - f i l l e r s  w e r e  d e f i n e d  
a s  ( m o d i f i e d  f r o m  c r i t e r i a  u s e d  f o r  B . C .  M i n i s t r y  o f  F o r e s t  r e g e n e r a t i o n  a n d  f r e e - t o - g r o w  
s u r v e y s )  s e e d l i n g s  o r  s a p l i n g s  o f  g o o d  f o r m ,  >  l m  i n  h e i g h t  a n d  <  S c m  d b h ,  f r e e  o f  
c o m p e t i t i o n  a n d  a t  l e a s t  5 0 c m  f r o m  t h e  n e a r e s t  s i m i l a r  i n d i v i d u a l  o f  t h e  s a m e  s p e c i e s .  
P e r c e n t a g e  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  o p e n i n g  w a s  c a l c u l a t e d  f o l l o w i n g  R u n k l e  ( 1 9 8 5 ,  
1 9 9 2 )  a s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  t o t a l  d i s t a n c e  o f  t h e  t r a n s e c t  i n  c a n o p y  o p e n i n g  d i v i d e d  b y  t h e  
l e n g t h  o f  t h e  t r a n s e c t .  F o r  t r a n s e c t s  w h e r e  s i z e  o f  t h e  c a n o p y  g a p  w a s  m e a s u r e d ,  t h e s e  
c a l c u l a t i o n s  c a n  b e  c o m p a r e d  w i t h  t h e  g a p  p e r c e n t a g e  c a l c u l a t e d  u s i n g  t h e  l i n e  i n t e r c e p t  
m e t h o d  ( D e V r i e s  1 9 7 4  a s  c i t e d  i n  R u n k l e  1 9 9 2 ) ,  i n  w h i c h  
e ( X )  =  I . : f  X i  
L  i = l  c i J  
w h e r e ,  
e  ( X )  =  e s t i m a t e  o f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  
L  =  t h e  l e n g t h  o f  t h e  t r a n s e c t  
~ =  a r e a  o f  t h e  j t h  g a p  
~ =  t h e  d i a m e t e r  o f  t h e  t h e  j t h  g a p .  
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T h i s  m e t h o d  c a n  a l s o  b e  m o d i f i e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  d e n s i t y  o f  g a p s  p e r  h e c t a r e  w i t h i n  d i f f e r e n t  
s i z e  c l a s s e s  a s  
1  n  1  
D e n s i t y  I  h a  =  1 0 0 0 0  * - *  . L -
L  i = '  d i  
f o r  j  =  1  . .  n  g a p s  o f  a  g i v e n  s i z e  c l a s s .  
G a p  s i z e  c l a s s  d i s t r i b u t i o n s  a n d  g a p  d i a m e t e r  t o  t r e e  h e i g h t  d i s t r i b u t i o n s  w e r e  
c o m p a r e d  u s i n g  K o l m o g o r o v - S m i m o f f  t e s t s .  T h e  g a p - f i l l e r  a n d  a l l  o t h e r  r e g e n e r a t i o n  d a t a  
f o r  m o s t  s p e c i e s  c o u l d  n o t  b e  n o r m a l i s e d  u s i n g  e c o l o g i c a l l y  m e a n i n g f u l  t r a n s f o r m a t i o n s  a n d  
t h u s  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  a n d  g a p  s i z e  b y  s p e c i e s  a n d  b y  s t a n d  a g e  
w e r e  t e s t e d  u s i n g  a  S p e a r m a n  c o r r e l a t i o n  t e s t .  
T o  e v a l u a t e  t h e  p o t e n t i a l  e f f e c t  o f  g a p s  o n  s u c c e s s i o n ,  M a r k o v i a n  t r a n s i t i o n  
p r o b a b i l i t i e s  w e r e  u s e d  w i t h  i n d i v i d u a l  g a p s  a s  t h e  e n t i t y  o f  e v a l u a t i o n  r a t h e r  t h a n  i n d i v i d u a l  
t r e e s .  T h i s  a p p r o a c h  d o e s  n o t  p r e s u p p o s e  t r e e  m o r t a l i t y  a n d  s u b s e q u e n t  t r e e  r e p l a c e m e n t  b u t  
b a s e s  t r a n s i t i o n s  o n  c u r r e n t l y  o b s e r v e d  r e p l a c e m e n t  p r o c e s s e s .  R e p l a c e m e n t  p r o b a b i l i t i e s  
w e r e  c a l c u l a t e d  f o r  t h e  y o u n g e s t  h a r d w o o d  s t a n d ,  t h e  c o m b i n e d  ( 1 4 7  a n d  1 7 0  y r )  m i x e d  
s t a n d s  ( s i n c e  t h e  d i s t r i b u t i o n s  o f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  b y  g a p  s i z e  c l a s s  
w e r e  n o t  s t a t i s t i c a l l y  d i f f e r e n t ,  K o l m o g o r o v - S m i m o f f  t e s t  p  > 0 . 0 5 )  a n d  t h e  o l d e s t  2 3 4  y e a r  
o l d  c o n i f e r  d o m i n a t e d  s t a n d .  I t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  t h a t  s t a t i o n a r y  M a r k o v i a n  m o d e l s  d o  
n o t  p r o v i d e  a c c u r a t e  p r e d i c t i o n s  t h r o u g h o u t  s u c c e s s i o n  d u e  t o  c h a n g i n g  t r a n s i t i o n  
p r o b a b i l i t i e s  ( B e l l e f l e u r  1 9 8 1 ,  B i n k l e y  1 9 8 0 ) .  T h u s ,  o n l y  o n e  i t e r a t i o n  f o r  e a c h  m o d e l  w a s  
p e r f o r m e d  o n  c u r r e n t  c o m p o s i t i o n .  R e p l a c e m e n t  p r o b a b i l i t i e s  f o r  e a c h  s p e c i e s  w e r e  
c a l c u l a t e d  b a s e d  o n  t h e  p r o p o r t i o n s ,  b y  s p e c i e s ,  o f  g a p - f i l l e r s  t o  g a p - m a k e r s  i n  e a c h  g a p .  
T h e s e  i n d i v i d u a l  g a p  p r o b a b i l i t i e s  w e r e  t h e n  p o o l e d  b y  g a p  s i z e  c l a s s .  T h e  s a m e  p r o c e d u r e  
w a s  t h e n  f o l l o w e d  t o  c a l c u l a t e  s e e d l i n g  r e g e n e r a t i o n  t o  g a p - m a k e r  p r o p o r t i o n s .  T h e  
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p r o p o r t i o n  o f  f o r e s t  a r e a  i n  e a c h  g a p  s i z e - c l a s s  w a s  t h e n  u s e d  t o  w e i g h t  t h e  p r o p o r t i o n s  
b e f o r e  s u m m i n g  t h e m  t o  g e t  t h e  o v e r a l l  t r a n s i t i o n  p r o b a b i l i t i e s .  
S u c c e s s i o n a l  c h a n g e  i n  t h e  t r e e  l a y e r  i s  a  f u n c t i o n  o f  b o t h  c o m p o s i t i o n a l  c h a n g e s  i n  
g a p s  a n d  c a n o p y  t u r n o v e r  t i m e s .  T h e s e  t u r n o v e r  t i m e s  c a n  b e  c a l c u l a t e d  b y  d i v i d i n g  t h e  t i m e  
t a k e n  t o  f i l l  a  g a p  ( T f i D )  b y  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  f o r e s t  i n  g a p .  T h e s e  c a l c u l a t i o n s  w e r e  m a d e  
u s i n g  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  g a p s  w e r e  f i l l e d  w h e n  g a p  f i l l e r s  r e a c h  a  h e i g h t  o f  7  m e t r e s  a n d  
s t e m  a n a l y s i s  d a t a  f r o m  t h e  r e g i o n  ( Y .  B e r g e r o n ,  u n p u b l i s h e d  d a t a ) .  T h e s e  d a t a  s h o w  t h a t  
f i l l  t i m e s  v a r y  w i t h  s t a n d  a g e .  I n  t h e  y o u n g e r  f o r e s t s  T f i l l  a p p r o a c h e s  t h i r t y  y e a r s  w h e r e a s  i n  
t h e  o l d e r  f o r e s t s  T f i D  i s  a b o u t  f i f t e e n  y e a r s .  
2 . 6 R E S U L T S  
2 . 6 . 1  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  
T h e  p e r c e n t a g e  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  r a n g e d  f r o m  7 . 1 %  i n  t h e  5 0  y e a r  o l d  s t a n d  
t o  4 0 . 4 %  i n  t h e  s t a n d  t h a t  b u r n e d  2 3 4  y e a r s  a g o  ( T a b l e  2 ) .  T h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  f o r e s t  i n  
e x p a n d e d  g a p  w a s  e i g h t  t o  t h i r t e e n  p e r c e n t  h i g h e r .  I n  r e l a t i v e  t e r m s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  f o r e s t  
i n  e x p a n d e d  g a p  w a s  g r e a t e r  i n  t h e  y o u n g e r  f o r e s t s  d u e  t o  t h e  l a r g e r  s i z e d  c r o w n s  o f  t h e  
o v e r s t o r y  a s p e n .  T h e  l a r g e s t  g a p s  w e r e  f o u n d  i n  t h e  o l d e s t  c o n i f e r - d o m i n a t e d  f o r e s t s ,  
a l t h o u g h  g a p  b o u n d a r i e s  f o r  g a p s  l a r g e r  t h a n  1 0 0 0  m
2  
i n  t h e s e  f o r e s t s  w e r e  s o m e w h a t  
a r b i t r a r y  d u e  t o  t h e  l a r g e  s i z e  o f  t h e  g a p s ,  a n d  t h e  h e t e r o g e n e o u s  o p e n  n a t u r e  o f  t h e s e  o l d e r  
f o r e s t s .  R e s i d u a l  t r e e s  w e r e  a l s o  o c c a s i o n l y  f o u n d  w i t h i n  t h e  l a r g e r  g a p s .  
G a p  s i z e  d i s t r i b u t i o n s  s h o w  t h a t ,  i n  t h e  a l l  b u t  t h e  o l d e s t  f o r e s t ,  t h e  m a j o r i t y  o f  g a p s  
a r e  f o u n d  i n  t h e  s m a l l e s t  s i z e  c l a s s e s  ( F i g u r e  1 ) .  I n  t h e  o l d e s t  f o r e s t  g a p s  a r e  m o r e  e v e n l y  a n d  
c o n t i n u o u s l y  d i s t r i b u t e d  t h r o u g h o u t  t h e  s i z e  c l a s s e s .  G a p  d i s t r i b u t i o n s  f o r  e a c h  o f  t h e  f o u r  
s t u d i e d  f o r e s t s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  ( K o l m o g o r o v - S m i m o f f  t e s t s ,  p <  0 . 0 1 ) .  
I t  h a s  o f t e n  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  s i m p l e  m e a s u r e s  o f  g a p  a r e a  d o  n o t  p r o v i d e  a n  
a c c u r a t e  p o r t r a y a l  o f  t h e  p o t e n t i a l  i m p a c t  o f  v a r i o u s  s i z e d  o p e n i n g s  b e c a u s e  o f  d i f f e r e n c e s  i n  
t r e e  h e i g h t s  b e t w e e n  s t a n d s  w i t h i n  t h e  s a m e  s t u d y  a n d  a l s o  w h e n  c o m p a r i n g  s t u d i e s .  I n  t h i s  
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s t u d y ,  a s p e n  d o m i n a t e d  s t a n d s  h a d  m u c h  t a l l e r  c a n o p i e s  t h a n  f i r  d o m i n a t e d  s t a n d s ,  a s  a s p e n  
i n d i v i d u a l s  c a n  e a s i l y  a t t a i n  h e i g h t s  o f  3 0  m e t r e s  w h i l e  b a l s a m  f i r  c a n o p i e s  m a y  b e  6  t o  1 2  
m e t r e s  l o w e r  (Par~ a n d  B e r g e r o n  1 9 9 5 ) .  T o  a c c o u n t  f o r  t h i s  d i f f e r e n c e ,  g a p  d i s t r i b u t i o n s  f o r  
e a c h  a g e d  f o r e s t  a r e  a l s o  p r e s e n t e d  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  r a t i o  o f  g a p  d i a m e t e r  t o  c a n o p y  h e i g h t  
( F i g u r e  2 ) .  T h e  g a p  d i a m e t e r  t o  c a n o p y  h e i g h t  r a t i o s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  b e t w e e n  
t h e  t w o  m i d - s u c c e s s i o n  s t a n d s  ( 1 2 0  a n d  1 4 7  y e a r s  o l d )  ( K o l m o g o r o v - S m i m o f f  t e s t s ,  
p > 0 . 0 5 ) .  
T h e  s m a l l e s t  s h a d o w  l e n g t h  ( i . e .  o n  t h e  s u m m e r  s o l s t i c e )  f o r  o u r  s t u d y  a r e a  i s  1 . 1 2 2 4  
t i m e s  t h e  c a n o p y  h e i g h t .  T h e r e f o r e  a t  t h i s  l a t i t u d e ,  g a p  r a t i o s  m u s t  b e  g r e a t e r  t h a n  t h i s  t o  
r e c e i v e  f u l l  d i r e c t  s u n l i g h t  w i t h i n  t h e  p r o j e c t e d  o u t l i n e  o f  t h e  g a p .  T h u s  v e r y  f e w  g a p s  
e x c e p t  t h e  l a r g e s t  o n e s  i n  t h e  o l d - g r o w t h  f o r e s t  r e c e i v e  d i r e c t  s u n l i g h t  a t  t h e  f o r e s t  f l o o r .  
2 . 6 . 2  M o r t a l i t y  a n d  r e c r u i t m e n t  
I n  a l l  b u t  t h e  y o u n g e s t  f o r e s t ,  g a p s  a r e  c r e a t e d  p r i m a r i l y  b y  t h e  m o r t a l i t y  o f  b a l s a m  
f i r  t r e e s  ( F i g u r e  3 ) .  F i r  t r e e s  m a k e  u p  3 6 %  o f  t h e  g a p - m a k e r s  i n  t h e  7 8  y e a r  o l d  f o r e s t ,  
i n c r e a s e  t o  8 3 %  o f  t h e  g a p - m a k e r s  i n  t h e  m i d - s u c c e s s i o n a l ,  1 2 4  t o  1 4 7  y e a r  o l d ,  f o r e s t s  a n d  
a p p r o a c h  9 0 %  o f  t h e  g a p - m a k e r s  i n  · t h e  o l d e s t  ( 2 3 4  y e a r  o l d )  f o r e s t .  I n  t h e  7 8  y e a r  o l d  s t a n d ,  
g a p s  a r e  c a u s e d  p r i m a r i l y  b y  t h e  d e a t h  o f  a s p e n .  A s  t h e  a s p e n  a r e  g e n e r a l l y  m u c h  l a r g e r  t h a n  
t h e  f i r  t r e e s  i t  r e q u i r e s  a  s m a l l e r  n u m b e r  o f  d e a t h s  t o  c r e a t e  s i m i l a r  s i z e d  o p e n i n g s .  D e s p i t e  
t h e  s m a l l e r  s t a t u r e  o f  f i r ,  g a p s  c r e a t e d  b y  f i r  m o r t a l i t y  a t t a i n  l a r g e  s i z e s  d u e  t o  t h e  s e v e r i t y  o f  
t h e  l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k .  T h i s  o u t b r e a k  e f f e c t i v e l y  k i l l e d  m o s t  o v e r s t o r y  f i r  t r e e s  
i n  t h e  a r e a  ( B e r g e r o n  e t  a l .  1 9 9 5 ) .  I t  i s  a l s o  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h a t  e v e n  i n  t h e  7 8  y e a r  o l d  
a s p e n - d o m i n a t e d  s t a n d ,  g a p s  a r e  n o t  d u e  t o  i n d i v i d u a l  t r e e  d e a t h s  b u t  r a t h e r  a r e  u s u a l l y  t h e  
r e s u l t  o f  m u l t i p l e  g a p - m a k e r  m o r t a l i t y  ( F i g u r e  3 ) .  
I n  a l l  f o u r  o f  t h e  i n t e n s i v e l y  s t u d i e d  s t a n d s  b a l s a m  f i r  i s  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s ,  
b o t h  i n  t e r m s  o f  g a p - f i l l e r s  ( F i g u r e  4 )  a n d  a l l  r e g e n e r a t i o n  c o m b i n e d  ( n o t  s h o w n ) .  T h e  t r e n d  
i n  t h e  n u m b e r  o f  g a p  f i l l e r s  p e r  g a p  { a l l  s p e c i e s  c o m b i n e d )  i s  u n u s u a l  i n  t h a t  i t  d o e s  n o t  
i n c r e a s e  w i t h  g a p  s i z e  a s  w o u l d  b e  e x p e c t e d .  I n s t e a d  t h e r e  a p p e a r s  t o  b e  a  p l a t e a u ,  e x c e p t  
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p e r h a p s  i n  t h e  y o u n g e s t  s t a n d ,  t h a t  o c c u r s  a t  g a p  s i z e s  b e t w e e n  1 5 0  a n d  2 0 0  m
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b e y o n d  
w h i c h  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  g a p - f i l l e r s  d e c l i n e s  ( F i g u r e  4 ) .  I n  f a c t ,  t h e r e  i s  a  n e g a t i v e  
c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e  d e n s i t y  o f  b o t h  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g s  a n d  b a l s a m  f i r  g a p - f i l l e r s  a n d  
g a p  s i z e  i n  a l l  f o r e s t s  ( T a b l e  3 ) .  B i r c h  a n d  w h i t e  s p r u c e  h a v e  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p s  t o  g a p  
s i z e  i n  t h e  m i x e d  a n d  c o n i f e r  d o m i n a t e d  f o r e s t s .  
G a p  r e g e n e r a t i o n  ( r e l a t i v e  t o  t h e  n u m b e r  o f  g a p  m a k e r s )  w a s  m o s t  a b u n d a n t  i n  t h e  
y o u n g e s t  s t a n d  ( T a b l e  4 ) .  M o r t a l i t y  o f  f i r  a d u l t s  e x c e e d s  r e c r u i t m e n t  f r o m  g a p - f i l l e r s  i n  a l l  
b u t  t h e  y o u n g e s t  s t a n d  ,  s u g g e s t i n g  t h a t  i f  g a p - f i l l e r s  a r e  a  r e a s o n a b l e  p r e d i c t i o n  o f  t h e  f u t u r e  
s t a n d ,  f i r  d e n s i t i e s  w i l l  b e  l o w e r  t h a n  i n  t h e  o r i g i n a l  f o r e s t  ( a l t h o u g h  f i r  m a y  s t i l l  b e  t h e  m o s t  
a b u n d a n t  s p e c i e s  i n  t h e  f o r e s t ) ,  o r  t h a t  r e c r u i t m e n t  p r o c e s s e s  a r e  s l o w e r  i n  t h e s e  o l d e r  f o r e s t s .  
T r a n s i t i o n  p r o b a b i l i t i e s  f o r  t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s  s u g g e s t  t h a t  f i r  w i l l  b e  t h e  m o s t  
s u c c e s s f u l  s p e c i e s  i n  r e c r u i t i n g  t o  t h e  c a n o p y  i n  a l l  s t a g e s  o f  f o r e s t  d e v e l o p m e n t ,  a l t h o u g h  
i t s  g r e a t e s t  a b u n d a n c e  o c c u r s  i n  t h e  t r a n s i t i o n  f r o m  m i x e d  t o  o l d  c o n i f e r - d o m i n a t e d  s t a n d s  
( T a b l e  5 ) .  T h e  m o d e l  b a s e d  o n  g a p - f i l l e r s  d o e s  n o t ,  h o w e v e r ,  s h o w  f i r  t o  b e  a s  s u c c e s s f u l  a s  
t h e  m o d e l  b a s e d  o n  a l l  r e g e n e r a t i o n .  A s p e n ' s  l o w e s t  p r o j e c t e d  a b u n d a n c e ,  b a s e d  o n  b o t h  t h e  
g a p - f i l l e r  a n d  r e g e n e r a t i o n  b a s e d  m o d e l s ,  i s  i n  t h e  t r a n s i t i o n  f r o m  o u r  o l d e s t  s t a n d s  i n t o  a n  
e v e n  o l d e r  s t a t e  n o t  o b s e r v e d  i n  o u r  s t u d y  a r e a .  S p r u c e  a n d  b i r c h  f l u c t u a t e  b e t w e e n  m o d e l s  
b u t  s e e m  t o  m a i n t a i n  t h e m s e l v e s  a s  i m p o r t a n t  s e c o n d a r y  c o m p o n e n t s  o f  t h e  f o r e s t .  C e d a r ' s  
r e l a t i v e  a b u n d a n c e ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  i n c r e a s e s  a s  a  r e s u l t  o f  r e c r u i t m e n t  i n  t h e  2 3 4  y e a r  o l d  
f o r e s t .  
A s  a  r e s u l t  o f  t h e  i n c r e a s e  i n  g a p  a r e a ,  c a n o p y  t u r n o v e r  t i m e  d e c r e a s e s  w i t h  s t a n d  a g e  
( F i g u r e  5 ) .  T h e  t i m e  t o  r e a c h  7 m  i n  h e i g h t  ( t h e  f i l l  t i m e ) ,  d e r i v e d  f r o m  s t e m  a n a l y s i s  d a t a ,  
a l s o  d e c r e a s e s  i n  t h e  o l d e r  f o r e s t s ,  l e a d i n g  t o  e v e n  l a r g e r  c h a n g e s  i n  t u r n o v e r  t i m e  w i t h  s t a n d  
a g e .  T h u s  t h e  r a t e  o f  t r a n s i t i o n  f r o m  o n e  s t a t e  t o  a n o t h e r  ( a s  e s t i m a t e d  b y  t r a n s i t i o n  
p r o b a b i l i t i e s )  a c c e l e r a t e s  f r o m  t h e  y o u n g e s t  t o w a r d s  t h e  o l d e s t  s t a n d s .  T h e  c o n c e p t  o f  a  
s t a t i c  t u r n o v e r  t i m e  i s  t h e r e f o r e  h i g h l y  u n r e a l i s t i c ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s  o f  s u c c e s s i o n  
w h e r e  i t  d e c r e a s e s  r a p i d l y .  
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2 . 7  D I S C U S S I O N  
2 . 7 . 1  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  
T h e  p i c t u r e  t h a t  e m e r g e s  f r o m  o u r  s t u d y  i s  o f  s m a l l  r a n d o m l y  g e n e r a t e d  g a p s  i n  t h e  
i n i t i a l  s t a g e  o f  f o r e s t  s u c c e s s i o n  ( d o m i n a t e d  b y  t h e  i n t o l e r a n t  h a r d w o o d s ,  p r i m a r i l y  a s p e n ) .  
T h e  p e r c e n t a g e  o f  t h e  7 8 - y r  o l d  f o r e s t  i n  g a p s  ( I I % ,  T a b l e  2 )  c o m p a r e s  w e l l  t o  t h o s e  
r e p o r t e d  f o r  t e m p e r a t e  h a r d w o o d  f o r e s t s  t o  t h e  s o u t h  ( R u n k l e  1 9 8 2 ,  1 9 8 5 ,  K r a s n y  a n d  
W h i t m o r e  1 9 9 2 ) .  
W i t h  a n  i n c r e a s e  i n  b a l s a m  f i r  a b u n d a n c e ,  s p r u c e  b u d w o r m  m e d i a t e d  g a p s  d o m i n a t e  
t h e  l a n d s c a p e  a n d  t h e  p e r c e n t a g e  o f  f o r e s t  i n  g a p  a n d  a v e r a g e  g a p  s i z e  i n c r e a s e  d r a m a t i c a l l y .  
H o w e v e r ,  t h e  p e r c e n t a g e  o f  o u r  m i x e d - w o o d  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p s  ( 1 8 .  7  a n d  2 4 . 4 %  
r e s p e c t i v e l y )  s t i l l  f a l l s  w i t h i n  t h e  r a n g e  ( 3 . 2  t o  2 4 . 2  % )  r e p o r t e d  b y  R u n k l e  ( 1 9 8 2 )  a n d  t h e  5  
t o  3 1 %  s u g g e s t e d  b y  Y a m a m o t o  ( 1 9 9 2 )  f o r  t e m p e r a t e  f o r e s t s .  G a p  a r e a  i n  o u r  c o n i f e r o u s  
f o r e s t s  i s  a l s o  c o m p a r a b l e  t o  o t h e r  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  w h i c h  g a p  a r e a  v a r i e d  f r o m  1 5  . t o  
6 3 %  b u t  o n  g e n e r a l  a v e r a g e d  3 0 - 4 0 %  o f  t h e  t o t a l  a r e a  ( S p i e s  e t  a l .  1 9 9 0 ,  L e r t z m a n  a n d  K r e b s  
1 9 9 1 ,  B a t t l e s  a n d  F a h e y  1 9 9 6 ,  W o r r a l l  a n d  H a r r i n g t o n  1 9 8 8 ,  Q i n g h o n g  a n d  H y t t e b o m  1 9 9 1 ,  
a n d  P e r k i n s  e t  a l .  1 9 9 2 ) .  
I n  o u r  s t u d y ,  t h e  s m a l l  r a n g e  o f  g a p  s i z e s  ( F i g u r e  1 )  i n  t h e  h a r d w o o d  f o r e s t  i s  d u e  t o  
t h e  r a n d o m  n a t u r e  o f  g a p  e v e n t s  t h r o u g h o u t  t h e  f o r e s t  a s  i n d i v i d u a l  o r  g r o u p s  o f  o v e r s t o r y  
t r e e s  s e n e s c e  a n d  d i e .  T h e  g r e a t e r  r a n g e  o f  g a p  s i z e s  i n  t h e  o l d e r  c o n i f e r  f o r e s t s  a t  L a k e  
D u p a r q u e t  i s  d u e  t o  t h e  t h e  m o r t a l i t y  o f  a l l  i n d i v i d u a l s  i n  d i f f e r e n t  s i z e d  p a t c h e s  o f  f i r  d u e  t o  
o u t b r e a k s  o f  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  L a r g e  g a p  e v e n t s  a r e  u s u a l l y  c a u s e d  b y  e x o g e n o u s  f a c t o r s  
( K u u l u v a i n e n  1 9 9 4 ) .  W h i l e  s p r u c e  b u d w o r r n  i s  t h e  c a u s a l  a g e n t  i n  f i r  d o m i n a t e d  r e g i o n s  o f  
e a s t e r n  N o r t h  A m e r i c a ,  s e v e r e  w i n d  s t o r m s  h a v e  b e e n  c i t e d  a s  t h e  s o u r c e  o f  l a r g e  g a p s  i n  
o t h e r  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  ( Q i n g h o n g  a n d  H y t t e b o r n  19 9 1 ) .  
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D e s p i t e  t h e  l a r g e  s i z e  o f  t h e s e  o p e n i n g s  d i r e c t  l i g h t  o n l y  r e a c h e s  g r o u n d  l e v e l  i n  t h e  
v e r y  l a r g e s t  g a p s  ( F i g u r e  2 )  d u e  t o  t h e  l o w  s u n  a n g l e  a t  t h e s e  n o r t h e r n  l a t i t u d e s .  A s  s h o w n  
b y  C a n h a m  e t  a l  ( 1 9 9 0 ) ,  i n c r e a s e s  i n  l i g h t  a t  g r o u n d  l e v e l  w i l l  b e  d i s p l a c e d  t o  t h e  n o r t h  o f  
t h e  g a p  e d g e .  T h e  d e e p  c r o w n s  o f  t h e  t h r e e  c o n i f e r  s p e c i e s  a n d  t h e  a b u n d a n c e  o f  m o u n t a i n  
m a p l e  ( A c e r  s p i c a t u m )  i n  h a r d w o o d  s t a n d s  a n d  i n  l a r g e  g a p s  w i l l  e f f e c t i v e l y  r e d u c e  t h e  
a m o u n t  o f  d i r e c t  l i g h t  p e n e t r a t i o n  i n t o  t h e  u n d e r s t o r y  n o r t h  o f  t h e  g a p s .  S e e d l i n g s  g r o w i n g  
i n  t h e  a r e a  n o r t h  o f  t h e  g a p s  w i l l  a l s o  e x p e r i e n c e  d e c l i n i n g  l i g h t  l e v e l s  a s  t h e y  g r o w  i n  
h e i g h t ,  w h e r e a s  s e e d l i n g s  l o c a t e d  w i t h i n  g a p s  w i l l  g r o w  i n t o  a  z o n e  o f  h i g h e r  l i g h t  l e v e l s .  I n  
t h e  b o r e a l  f o r e s t s  o f  n o r t h e a s t e r n  C h i n a ,  B a n  e t  a l  ( s u b m i t t e d )  f o u n d  t h a t  i n c r e a s e d  l i g h t  
l e v e l s  i n  o b l i q u e l y  p r o j e c t e d  g a p s  ( e . g .  t o  t h e  n o r t h  o f  t h e  g a p )  r e s u l t e d  i n  i n c r e a s e d  s e e d l i n g  
s u r v i v a l  b u t  t h a t  v e r t i c a l l y  p r o j e c t e d  g a p s  w e r e  n e c e s s a r y  f o r  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  
c a n o p y .  G a p  e x p a n s i o n  t o  t h e  n o r t h  o f  t h e  o r i g i n a l  g a p  a r e a  m a y  t h e r e f o r e  b e  a n  i m p o r t a n t  
e l e m e n t  i n  g a p - f i l l e r  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  c a n o p y  i n  h a r d w o o d  a n d  m i x e d  f o r e s t s .  I n  o u r  
c o n i f e r  f o r e s t s ,  g a p  f o r m a t i o n  i s  e s s e n t i a l l y  a  p e r i o d i c  p h e n o m e n o n  d u e  t o  s p r u c e  b u d w o r m  
c a u s e d  m o r t a l i t y  ( 9 0 %  o f  m o r t a l i t y  i n  t h e  o l d e s t  s t a n d s  i s  c o m p o s e d  o f  f i r ) .  G a p  e x p a n s i o n  
m a y ,  t h e r e f o r e ,  a c c o u n t  f o r  o n l y  a  s m a l l  p r o p o r t i o n  o f  t h e  a r e a  i n  g a p s  i n  t h e s e  o l d  f o r e s t s .  
2 . 7 . 2  M o r t a l i t y  a n d  R e c r u i t m e n t  
T h e r e  i s  a  d e f i n i t e  p r o g r e s s i o n  i n  t h e  s p e c i e s  o f  g a p - m a k e r  w i t h  t i m e  s i n c e  f i r e  t h a t  
p a r a l l e l s  t h e  s h a d e  t o l e r a n c e  o f  t h e  s p e c i e s  i n  t h e s e  f o r e s t s .  H o w e v e r ,  d e s p i t e  t h e  g r e a t e r  
n u m b e r  o f  f i r  g a p - m a k e r s  i n  t h e  1 2 3  y e a r  o l d  s t a n d ,  h a r d w o o d  m o r t a l i t y  c o n t i n u e s  t o  b e  
i m p o r t a n t  d u e  t o  t h e  g r e a t e r  s i z e  o f  a d u l t  b i r c h  a n d  a s p e n  c o m p a r e d  t o  f i r .  T h e  e x p a n d e d  g a p  
m e a s u r e s  a r e  p r o p o r t i o n a t e l y  m u c h  g r e a t e r  u n d e r  t h e  l a r g e  c r o w n e d  a s p e n  c a n o p i e s  t h a n  
u n d e r  t h e  n a r r o w  c o n i c a l  f i r  c a n o p i e s .  S u c h  a  d i f f e r e n c e  i m p l i e s  t h a t  t h e  d e a t h  o f  a  s i n g l e  
a s p e n  a d u l t  w i l l  h a v e  a  g r e a t e r  e f f e c t  t h a n  t h a t  o f  a  f i r  o n  g a p  s i z e .  S i m i l a r l y ,  t h e  r a t e  o f  g a p  
f o r m a t i o n ,  w h i c h  i n f l u e n c e s  t h e  r a t e  a t  w h i c h  r e s o u r c e s  b e c o m e  a v a i l a b l e ,  v a r i e s  b e t w e e n  t h e  
a s p e n  a n d  f i r  d o m i n a t e d  f o r e s t s .  A s p e n  d e a t h  w a s  a l m o s t  a l w a y s  t h e  r e s u l t  o f  a  s n a p p e d  b o l e  
( t h e  u s u a l  m o d e  o f  d e a t h )  o r  u p r o o t i n g .  B a l s a m  f i r ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  u s u a l l y  d i e d  s t a n d i n g  
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d u e  t o  d e f o l i a t i o n  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o n n .  S e v e n  y e a r s  a f t e r  t h e  e n d  o f  t h e  l a s t  e p i d e m i c  a n d  
t w e l v e  y e a r s  a f t e r  t h e  m o r t a l i t y  o f  m a n y  o f  t h e  a d u l t s  ( B e r g e r o n  e t  a t .  1 9 9 5 ) ,  m o r e  t h a n  8 0 %  
o f  t h e  b o l e s  a r e  s t i l l  s t a n d i n g  ( a l t h o u g h  t h e  b r a n c h e s  h a v e  l o n g  s i n c e  f a l l e n ) .  T h u s  g a p s  i n  
c o n i f e r - d o m i n a t e d  s t a n d s  a r e  s l o w l y  c r e a t e d  o v e r  a  p e r i o d  o f  y e a r s ,  w h e r e a s  h a r d w o o d  g a p s  
a r e  u s u a l l y  s u d d e n  e v e n t s .  G r a d u a l  g a p s  h a v e  a l s o  b e e n  n o t e d  a s  b e i n g  i m p o r t a n t  i n  f o r e s t s  
w h e r e  d i s e a s e s ,  n o t a b l y  b e e c h  b a r k  d i s e a s e ,  a r e  a  m a j o r  c a u s e  o f  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  ( K r a s n y  
a n d  W h i t m o r e  1 9 9 2 ) .  
T h e  h i g h  n u m b e r  o f  g a p - m a k e r s  p e r  g a p  o b s e r v e d  i n  t h i s  s t u d y  e x c e e d s  t h o s e  
r e p o r t e d  f o r  a l l  o t h e r  s t u d i e s ,  i n  w h i c h  t h e  n u m b e r  o f  g a p - m a k e r s  r a r e l y  e x c e e d s  t w e n t y  
( L e r t z m a n  a n d  K r e b s  1 9 9 1 ,  Q i n g h o n g  a n d  H y t t e b o r n  1 9 9 1 ,  S p i e s  e t  a l .  1 9 9 0 ) .  T h i s  i s  n a t u r a l  
c o n s i d e r i n g  t h a t  t h e  a g e n t  o f  d e a t h  - t h e  s p r u c e  b u d w o n n  - c a u s e s  l a r g e  p a t c h e s  o f  m o r t a l i t y  
i n  e p i d e m i c  y e a r s .  H o w e v e r ,  e v e n  t h e  y o u n g e s t  h a r d w o o d  s t a n d  i n  o u r  s t u d y  i s  d o m i n a t e d  
b y  m u l t i p l e  g a p - m a k e r  g a p s .  T h i s  m a y  b e  a  r e f l e c t i o n  o f  t h e  s t a n d  a g e  ( 7 8  y e a r s )  w h i c h  i s  
c l o s e  t o  t h e  a v e r a g e  l i f e s p a n  o f  a s p e n  i n  t h e  a r e a .  F o r  s t a n d s  o f  t h i s  a g e  a n d  o l d e r ,  
s y n c h r o n o u s  m o r t a l i t y  m a y  b e c o m e  m o r e  a n d  m o r e  f r e q u e n t .  W e  a l s o  s p e c u l a t e  t h a t  s u c h  
g r o u p  d e a t h  m a y  b e  l i n k e d  t o  t h e  c l o n a l  e s t a b l i s h m e n t  o f  a s p e n .  
T h e  f a c t  t h a t  b a l s a m  f i r  i s  t h e  m o s t  a b u n d a n t  g a p - f i l l e r  a n d  s e e d l i n g  s p e c i e s  i n  t h e s e  
f o r e s t s  i s  n o t  s u r p r i s i n g  d u e  t o  i t s  p r o l i f i c  s e e d i n g  a n d  i t s  s t a t u s  a s  a  l a t e  s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s .  
H o w e v e r ,  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n u m b e r s  o f  s e e d l i n g s  d o e s  n o t  i n c r e a s e  w i t h  g a p  s i z e  i s .  
K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  ( 1 9 9 6 )  s u g g e s t  t h a t  i n  t h e s e  l a r g e  c a n o p y  g a p s  t h e r e  i s  a  t r a d e - o f f  
b e t w e e n  i n c r e a s e d  r e s o u r c e  a v a i l a b i l i t y  a n d  i n c r e a s e d  c o m p e t i t i o n  f r o m  s h r u b b y  s p e c i e s .  
S u c h  c o m p e t i t i o n  m a y  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  f a c t  t h a t  t h e  n u m b e r  o f  g a p - f i l l e r s  i s  n o t  a t  t h i s  
p r e s e n t  t i m e  s u f f i c i e n t  t o  r e p l a c e  t h e  n u m b e r  o f  g a p - m a k e r s  ( T a b l e  4 a ) .  T h i s  r e d u c e d  o r  
d e l a y e d  r e c r u i t m e n t  m a y  a l s o  l e a d  t o  a n  i n c r e a s e  i n  c a n o p y  t u r n o v e r  t i m e s .  E a r l i e r  s t u d i e s  
f r o m  w e s t e r n  Q u e b e c ,  e a s t e r n  O n t a r i o  a n d  M i n n e s o t a  a l l  n o t e  t h a t  c o m p e t i t i o n  f r o m  s h r u b  
s p e c i e s  s u c h  a s  h a z e l  ( C o r y l u s  c o m u t a ) ,  r a s p b e r r y  ( R u b u s  i d a e u s )  a n d  m o u n t a i n  m a p l e  ( A c e r  
s p i c a t u m )  i s  g r e a t e s t  w h e n  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  i s  h i g h  ( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  G h e n t  e t  a l .  
1 9 5 7 ) .  P e r s o n a l  o b s e r v a t i o n s  f o r  o u r  s t u d y  a r e a  s u g g e s t  t h a t  r a s p b e r r y  i s  a n  u n i m p o r t a n t  
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c o m p e t i t o r  i n  t h e s e  f o r e s t s  a n d  t h a t  t h e  s t r o n g e s t  c o m p e t i t i o n  c o m e s  f r o m  m o u n t a i n  m a p l e ,  
f o l l o w e d  b y  h a z e l .  
B a l s a m  f i r ' s  p r o j e c t e d  d o m i n a n c e  i n  f i l l i n g  g a p s  i n  t h e  7 8  y e a r  o l d  f o r e s t  i s  p r i m a r i l y  
a  r e f l e c t i o n  o f i t s  h i g h  s t e m  d e n s i t y .  T h e  c o m p o s i t i o n  o f  e x i s t i n g  1 4 7  a n d  1 6 1  y r  o l d  f o r e s t s  
s h o w s  t h a t  f i r  i s  i n d e e d  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  ( T a b l e  1 b ) .  H o w e v e r ,  i n  t e r m s  o f  b a s a l  
a r e a  t h e s e  f o r e s t s  a r e  n o t  y e t  d o m i n a t e d  b y  b a l s a m  f i r  ( T a b l e  1 a ) .  E a r l i e r  r e s e a r c h  f r o m  o u r  
s t u d y  a r e a  s h o w e d  a  s l o w  p r o g r e s s i o n  t o w a r d s  m i x e d  s t a n d s  d u e  t o  a  s e c o n d  g e n e r a t i o n  o f  
a s p e n  ( P a r e  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 5 ,  B e r g e r o n  u n p u b l i s h e d  d a t a ) .  A s p e n ' s  m o r e  r a p i d  g r o w t h  a n d  
i t s  g r e a t e r  h e i g h t  a t  m a t u r i t y  r e s u l t  i n  t w o - t i e r e d  s t a n d s  d o m i n a t e d  b y  a s p e n  w i t h  a  
s u b c a n o p y  o f  s h o r t e r  b a l s a m  f i r  ( P a r e  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 5 ) .  
T h e  s e c o n d  s e t  o f  p r o b a b i l i t i e s ,  d e r i v e d  f r o m  t h e  m i d - a g e d  f o r e s t s ,  p r e d i c t s  t h a t  
s u c c e s s i o n  i n  t h e s e  g a p s  w i l l  l e a d  t o  a  m o r e  h e a v i l y  c o n i f e r - d o m i n a t e d  f o r e s t .  T h i s  
p r e d i c t i o n  a g r e e s  w i t h  s i m i l a r  o b s e r v a t i o n s  f r o m  c h r o n o s e q u e n c e s  i n  t h e  a r e a ,  i n  w h i c h  t h e  
o l d e s t  s t a n d s  a r e  d o m i n a t e d  p r i m a r i l y  b y  c o n i f e r s ,  i n  p a r t i c u l a r  b y  b a l s a m  f i r  ( T a b l e  1 ) .  
T r a n s i t i o n s  f r o m  s p r u c e  b u d w o r m  c a u s e d  g a p s  i n  t h e  o l d e s t  f o r e s t s  t o  t h e  h y p o t h e t i c a l  n e x t  
g e n e r a t i o n  d o  n o t  s u g g e s t  t h e  c o n t i n u e d  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  c u r r e n t  c a n o p y  c o m p o s i t i o n .  
R a t h e r ,  t h e  i m p o r t a n c e  o f  f i r  d e c r e a s e s  i n  t h e s e  l a r g e  g a p s .  T h i s  c o n t r a s t s  w i t h  w o r k  f r o m  
p u r e  f i r  f o r e s t s  i n  e a s t e r n  C a n a d a  i n  w h i c h  i t  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  s p r u c e  b u d w o r m  
c r e a t e d  o p e n i n g s  w o u l d  l e a d  t o  a  m a i n t a i n e d  c y c l i n g  o f  f i r  f o r e s t s  ( B a s k e r v i l l e  1 9 7 5 ,  
M a c l e a n  1 9 8 4 ,  M o r i n  a n d  L a p r i s e  1 9 8 9 ,  M o r i n  1 9 9 4 ) .  
H a r d w o o d  s p e c i e s  a r e  m a i n t a i n e d  v i a  g a p  r e c r u i t m e n t  b u t  t h e y  d o  n o t  i n c r e a s e  i n  
a b u n d a n c e .  A l t h o u g h  l a r g e  g a p s  w o u l d  a t  f i r s t  s e e m  s u i t a b l e  t o  t h e  r e c r u i t m e n t  o f  f a s t  
g r o w i n g  i n t o l e r a n t  s p e c i e s ,  t h e  n a t u r e  o f  g a p  c r e a t i o n  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  d o e s  n o t  r e s u l t  
i n  a n  i m m e d i a t e  i n c r e a s e  i n  r e s o u r c e s .  I n s t e a d ,  t r e e s  d i e  s l o w l y  o v e r  a  n u m b e r  o f  y e a r s  w i t h  
m a x i m u m  m o r t a l i t y  u s u a l l y  o c c u r r i n g  s i x  t o  s e v e n  y e a r s  a f t e r  t h e  o n s e t  o f  a n  o u t b r e a k  
( B a s k e r v i l l e  a n d  M a c L e a n  1 9 7 9 ) .  T h e s e  l a r g e ,  s l o w  f o r m i n g  g a p s  a r e  g e n e r a l l y  d o m i n a t e d  
b y  s h r u b s .  
I  
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T h e  t r e e  s p e c i e s  t h a t  i s  p r o j e c t e d  t o  i n c r e a s e  t h e  m o s t  i n  t h e  g e n e r a t i o n  f o l l o w i n g  o u r  
o l d e s t  s t a n d  ( i . e .  i n  t h e  l a s t  t r a n s i t i o n  s e r i e s )  i s  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r .  C o n s i d e r i n g  t h e  l o n g  
l i f e s p a n  o f  s p e c i e s  s u c h  a s  c e d a r  ( a n d  w h i t e  s p r u c e ) ,  w h i c h  l i v e  3 - 4  o r  m o r e  t i m e s  l o n g e r  
t h a n  f i r  ( B u m s  a n d  H o n k a l a  1 9 9 0 ) ,  t h e  a c t u a l  i n c r e a s e  i n  a b u n d a n c e  m a y  b e  g r e a t e r  t h a n  
s u g g e s t e d  b y  t h e  t r a n s i t i o n  m o d e l s .  C e d a r  i s  c o n s i d e r e d  t o  b e  e x t r e m e l y  s h a d e  t o l e r a n t ,  
p o o r l y  a d a p t e d  t o  f i r e  a n d  a  n o n - h o s t  t r e e  f o r  t h e  b u d w o r m .  I t  h a s  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  
t h e  p r e s e n c e  o f  d e c o m p o s i n g  l o g s  ( a s  s e e d b e d s )  m a y  b e  n e c e s s a r y  b e f o r e  t h i s  s p e c i e s  c a n  
b e c o m e  a b u n d a n t .  A n  e v a l u a t i o n  o f  c e d a r  r e g e n e r a t i o n  i n  t h e  a r e a  d e m o n s t r a t e s  a  l a r g e  
i n c r e a s e  i n  t h e  o l d e s t  p r e s e n t  d a y  s t a n d s  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 6 ) .  F r e l i c h  a n d  R e i c h  
( 1 9 9 5 ) ,  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e i r  t r a n s i t i o n  p r o b a b i l i t i e s ,  s u g g e s t  t h a t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
w i l l  l i m i t  f i r ' s  a b i l i t y  t o  i n c r e a s e  i n  d o m i n a n c e  b u t  f i n d  n o  s i m i l a r  c o n s t r a i n t  f o r  c e d a r  i n  t h e  
a b s e n c e  o f  f i r e .  P a l e o e c o l o g i c a l  r e c o n s t r u c t i o n s  a l s o  s u g g e s t  t h a t  c e d a r  w a s  m o s t  a b u n d a n t  
w h e n  f i r e  c y c l e s  w e r e  t h o u g h t  t o  b e  l o n g e s t  ( R i c h a r d  1 9 9 3 ,  L i u  1 9 9 0 ) .  T h e  p r o j e c t e d  
i n c r e a s e  i n  c e d a r  d o e s  n o t  s e e m  t h e r e f o r e  t o  b e  r e l a t e d  t o  l a r g e  b u d w o r m - c a u s e d  g a p s  b u t  
r a t h e r  t o  l e n g t h  o f  t i m e  s i n c e  f i r e .  
I n  c o n c l u s i o n ,  s m a l l  g a p s  f o u n d  e a r l y  i n  s u c c e s s i o n  i n  t h e s e  b o r e a l  f o r e s t s  g e n e r a l l y  
p r o m o t e  a  g r a d u a l  t r a n s i t i o n  t o w a r d s  a  m o r e  f i r - d o m i n a t e d  f o r e s t .  A s  t h e  f o r e s t  b e c o m e s  
i n c r e a s i n g l y  d o m i n a t e d  b y  f i r ,  g a p  d y n a m i c s  a r e  c o n t r o l l e d  m o r e  a n d  m o r e  b y  o u t b r e a k s  o f  
t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  T h e  r e s u l t i n g  g a p s  a r e  a g g r e g a t e d  i n  f i r - d o m i n a t e d  p a t c h e s .  T h e s e  
l a r g e r  g a p s  n o t  o n l y  a l l o w  f o r  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  i n t o l e r a n t  h a r d w o o d s  b u t  a l s o  p r o m o t e  
c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  t r e e  r e g e n e r a t i o n  a n d  s h r u b b y  s p e c i e s  a n d  m a y  e v e n t u a l l y  l e a d  t o  a n  
i n c r e a s e  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  c e d a r .  O u r  r e s u l t s  s h o w  t h a t  t h e s e  s t a n d s  h a v e  n o t  e n t e r e d  a  
s t a t e  o f  r e l a t i v e  c o m p o s i t i o n a l  e q u i l i b r i u m ,  a n d  t h e r e f o r e  d o  n o t  f o l l o w  t h e  c y c l i c a l  m o d e l  o f  
c o n t i n u e d  f i r  m a i n t e n a n c e  a f t e r  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  p r o p o s e d  f o r  e a s t e r n  f i r  f o r e s t s .  
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2 . 8  A c k n o w l e d g e m e n t s  
T h e  N a t i o n a l  S c i e n c e  a n d  E n g i n e e r i n g  R e s e a r c h  C o u n c i l ,  F o n d s  F C A R  a n d  t h e  minist~re d e s  
r e s s o u r c e s  n a t u r e l l e s  d u  Qu~bec c o n t r i b u t e d  t o  t h e  f u n d i n g  f o r  t h i s  p r o j e c t .  C h r i s t i a n  
B e d a r d ,  I s a b e l l e  A u b i n  a n d  R o b i n  D u s c h e n e a u  w e r e  i n d i s p e n s a b l e  p a r t i c i p a n t s  i n  t h e  f i e l d  
w o r k .  W e  w o u l d  a l s o  l i k e  t o  t h a n k  P h i l  B u r t o n  a n d  A l a i n  L e d u c  f o r  t h e i r  h e l p  a n d  C h a r l i e  
C a n h a m ,  J a c q u e s  B r i s s o n ,  C h r i s t i a n  M e s s i e r ,  a n d  t w o  a n o n y m o u s  r e v i e w e r s  f o r  t h e i r  
c o m m e n t s  a n d  s u g g e s t i o n s  o n  t h e  m a n u s c r i p t .  
2 . 9  R e f e r e n c e s  
A n o n y m o u s .  1 9 9 3 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  n o r m a l s  1 9 6 1 - 1 9 9 0 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  p r o g r a m .  
E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  A t m o s p h e r i c  E n v i r o n m e n t  S e r v i c e .  D o w n s  v i e w ,  O n t a r i o .  
B a n ,  Y . ,  H .  X u ,  a n d Y .  B e r g e r o n .  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  l a r c h  r e g e n e r a t i o n  i n  o l d - g r o w t h  
L a r i x  g m e l i n i  b o r e a l  f o r e s t s  o f  n o r t h e a s t e r n  C h i n a .  ( S u b m i t t e d  t o  t h e  J o u r n a l  o f  
V e g e t a t i o n  S c i e n c e ) .  
B a r d e n ,  L . S .  1 9 8 1 .  F o r e s t  d e v e l o p m e n t  i n  c a n o p y  g a p s  o f  a  d i v e r s e  h a r d w o o d  f o r e s t  i n  t h e  
s o u t h e r n  A p p a l a c h i a n s .  O i k o s  3 7 :  2 0 5 - 2 0 9 .  
B a s k e r v i l l e ,  G . L .  1 9 7 5 .  S p r u c e  b u d w o r m :  s u p e r  s i l v i c u l t u r i s t .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  5 1 :  1 3 8 -
1 4 0  
B a s k e r v i l l e ,  G . L .  a n d  D . A .  M a c L e a n .  1 9 7 9 .  B u d w o r m  c a u s e d  m o r t a l i t y  a n d  2 0  y e a r  r e c o v e r y  
i n  i m m a t u r e  b a l s a m  f i r  s t a n d s .  C a n a d i a n  F o r e s t  S e r v i c e ,  M a r i t i m e  F o r e s t  R e s e a r c h  
C e n t r e  F r e d e r i c t o n  N e w  B r u n s w i c k ,  I n f o r m a t i o n  R e p o r t  M - X - 1 0 2  
B a t t l e s ,  J . J . ,  T . J .  F a h e y  a n d  E . M . B .  H a r n e y .  1 9 9 5 .  S p a t i a l  p a t t e r n i n g  i n  t h e  c a n o p y  g a p  
r e g i m e  o f  a  s u b - a l p i n e  A b i e s - P i c e a  f o r e s t  i n  t h e  n o r t h e a s t e r n  U n i t e d  S t a t e s .  J o u r n a l  o f  
V e g e t a t i o n  S c i e n c e  6 :  8 0 7 - 8 1 4 .  
B a t t l e s ,  J . J .  a n d  T . J .  F a h e y . 1 9 9 6 .  S p r u c e  d e c l i n e  a s  a  d i s t u r b a n c e  e v e n t  i n  t h e  s u b a l p i n e  
f o r e s t s  o f  t h e  n o r t h e a s t e r n  U n i t e d  S t a t e s .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 6 :  4 0 8 -
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B a t z e r ,  H . O .  a n d  M . P .  P o p p .  1 9 8 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  
i n  M i n n e s o t a  . .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  6 1 :  7 5 - 8 0 .  
B e l l e f l e u r ,  P .  1 9 8 1 .  M a r k o v  m o d e l s  o f  f o r e s t - t y p e  s e c o n d a r y  s u c c e s s i o n  i n  c o a s t a l  B r i t i s h  
C o l u m b i a .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  1 1 :  1 8 - 2 9 .  
B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 1 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  i s l a n d  a n d  m a i n l a n d  l a k e s h o r e  r e g i m e s  o n  b o r e a l  f o r e s t  
f i r e  r e g i m e s .  E c o l o g y  7 2 :  1 9 8 0 - 1 9 9 2 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  M .  D u b u c .  1 9 8 9 .  S u c c e s s i o n  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  C a n a d i a n  b o r e a l  
f o r e s t .  V e g e t a t i o  7 9 :  5 1 - 6 3 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  S .  A r c h a m b a u l t .  1 9 9 3 .  D e c r e a s i n g  f i r e  f r e q u e n c y  o f  f o r e s t  f i r e s  i n  t h e  
s o u t h e r n  b o r e a l  z o n e  o f  Q u e b e c  a n d  i t s  r e l a t i o n  t o  t h e  ' L i t t l e  I c e  A g e ' .  T h e  H o l o c e n e  
3 : 2 2 5 - 2 5 9 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  D .  C h a r r o n .  1 9 9 4 .  P o s t f i r e  s t a n d  d y n a m i c s  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  
(Qu~bec): A d e n d r o e c o l o g i c a l  a p p r o a c h .  E c o s c i e n c e  1 :  1 7 3 - 1 8 4 .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  A .  B o u c h a r d ,  P .  G a n g l o f f  a n d  C .  Camir~.1983. L a  c l a s s i f i c a t i o n  ~cologique 
d e s  m i l i e u x  f o r e s t i e r s  d e  l a  p a r t i e  o u e s t  d e s  c a n t o n s  d ' H e b e c o u r t  e t  d e  R o q u e m a u r e ,  
A b i t i b i ,  Qu~bec. E t u d e s  ~cologiques n o .  9 .  Universit~ L a v a l ,  Q u e b e c .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  A .  L e d u c ,  H .  M o r i n  a n d  C .  J o y a l .  1 9 9 5 .  B a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  f o l l o w i n g  t h e  
l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  
R e s e a r c h  2 5 :  
B i n k l e y ,  C . S .  1 9 8 0 .  I s  s u c c e s s i o n  i n  h a r d w o o d  f o r e s t s  a  s t a t i o n a r y  M a r k o v  p r o c e s s ?  F o r e s t  
S c i e n c e  2 6 :  5 6 6 - 5 7 0 .  
B l a i s ,  J . R .  1 9 8 3 .  T r e n d s  i n  t h e  f r e q u e n c y ,  e x t e n t  a n d  s e v e r i t y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
i n  e a s t e r n  C a n a d a .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  1 3 :  5 3 9 - 5 4 7 .  
B r i s s o n ,  J . ,  Y .  B e r g e r o n ,  A .  B o u c h a r d ,  a n d  A .  L e d u c .  1 9 9 4 .  B e e c h - m a p l e  d y n a m i c s  i n  a n  
o l d - g r o w t h  f o r e s t  i n  s o u t h e r n  Q u e b e c ,  C a n a d a .  E c o s c i e n c e  1 :  4 0 - 4 6 .  
B r o k a w ,  N . V . L .  1 9 8 5 .  G a p - p h a s e  r e g e n e r a t i o n  i n  a  t r o p i c a l  f o r e s t .  E c o l o g y  6 6 :  6 8 2 - 6 8 7 .  
B r o k a w ,  N . V . L .  1 9 8 7 .  G a p - p h a s e  r e g e n e r a t i o n  o f  t h r e e  p i o n e e r  t r e e  s p e c i e s  i n  a  t r o p i c a l  
f o r e s t .  J o u r n a l  o f  E c o l o g y  7 5 :  9 - 1 9 .  
B u r n s ,  R . H .  a n d  B . H .  H o n k a l a .  1 9 9 0 .  B . H .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l u m e  I .  C o n i f e r s .  
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C a n h a m ,  C . D .  a n d  P . L .  M a r k s .  1 9 8 5 .  T h e  r e s p o n s e  o f  w o o d y  p l a n t s  t o  d i s t u r b a n c e :  p a t t e r n s  
o f  e s t a b l i s h m e n t  a n d  g r o w t h .  I n  T h e  e c o l o g y  o f  d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  d y n a m i c s .  
S . T . A .  P i c k e t t  a n d  P . S .  W h i t e  ( E d i t o r s ) .  A c a d e m i c  P r e s s ,  N e w  Y o r k .  p p  1 9 7 - 2 1 6 .  
C a n h a m ,  C . ,  J . S .  D e n s l o w ,  W . J .  P l a t t ,  J . R .  R u n k l e ,  T . A .  S p i e s  a n d  P . S .  W h i t e .  1 9 9 0 .  L i g h t  
r e g i m e s  b e n e a t h  c l o s e d  c a n o p i e s  a n d  t r e e - f a l l  g a p s  i n  t e m p e r a t e  a n d  t r o p i c a l  f o r e s t s .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h .  2 0 :  6 2 0 - 6 3 1 .  
C a r l e t o n ,  T .  a n d  P . J .  M a y c o c k .  1 9 7 8 .  D y n a m i c s  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  s o u t h  o f  J a m e s  B a y .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  B o t a n y  5 6 :  1 1 5 7 - 1 1 7 3 .  
C l e b s c h ,  E . E . L . a n d  R . T .  B u s i n g  1 9 8 9 .  S e c o n d a r y  s u c c e s s i o n ,  g a p  d y n a m i c s  a n d  c o m m u n i t y  
s t r u c t u r e  i n  a  s o u t h e r n  A p p a l a c h i a n  c o v e  f o r e s t .  E c o l o g y  7 0 :  7 2 8 - 7 3 5 .  
D a n s e r e a u ,  P .  a n d Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 3 .  F i r e  h i s t o r y  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  o f  
n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 3 :  2 5 - 3 2 .  
D e n s l o w ,  J . S .  1 9 8 7 .  T r o p i c a l  r a i n  f o r e s t  g a p s  a n d  t r e e  s p e c i e s  d i v e r s i t y .  I n  T h e  e c o l o g y  o f  
n a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  d y n a m i c s .  E d i t e d  b y  S . T . A .  P i c k e t t  a n d  P . S .  W h i t e .  
A c a d e m i s  P r e s s ,  N e w  Y o r k ,  4 7 2  p  
F o s t e r ,  J . R .  a n d  W . A .  R e i n e r s .  1 9 8 6 .  S i z e  d i s t r i b u t i o n  a n d  e x p a n s i o n  o f  c a n o p y  g a p s  i n  a  
n o r t h e r n  A p p a l a c h i a n  s p r u c e - f i r  f o r e s t .  V e g e t a t i o  6 8 :  1 0 9 - 1 1 4 .  
F r e l i c h ,  L . E .  a n d  P . B .  R e i c h  1 9 9 5 .  S p a t i a l  p a t t e r n s  a n d  s u c c e s s i o n  i n  a  M i n n e s o t a  s o u t h e r n -
b o r e a l  f o r e s t .  E c o l .  M o n o g r .  6 5 :  3 2 5 - 3 4 6  
G h e n t ,  A . W . ,  D . A .  F r a s e r  a n d  J . B .  T h o m a s .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  
d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  F o r e s t  S c i e n c e  3 :  1 8 4 - 2 0 8 .  
H e i n s e l m a n ,  M .  L .  1 9 8 1 .  F i r e  a n d  s u c c e s s i o n  i n  t h e  c o n i f e r  f o r e s t s  o f  n o r t h e r n  N o r t h  
A m e r i c a .  I n  W e s t ,  D . C . ,  S h u g a r t ,  H .  H .  a n d  B o t k i r i ,  D . B .  ( e d s ) ,  F o r e s t  s u c c e s s i o n :  
c o n c e p t s  a n d  a p p l i c a t i o n ,  p p .  3 7 4 - 4 0 6 .  S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w - Y o r k .  
J o h n s o n ,  A . H . ,  S . B .  M c L a u g h l i n ,  M . B .  A d a m s ,  E . R .  C o o k ,  D . H .  D e H a y e s ,  C .  E a g e r ,  I . J .  
F e r n a n d e z ,  D . W .  J o h n s o n ,  R . J .  K o h u t ,  V . A .  M o h e n ,  N . S .  N i c h o l a s ,  D . R .  P e a r t ,  G . A .  
S c h i e r ,  a n d  P . S .  W h i t e .  1 9 9 2 .  S y n t h e s i s  a n d  c o n c l u s i o n s  f r o m  e p i d e m o l o g i c a l  a n d  
m e c h a n i s t i c  s t u d i e s  o f  r e d  s p r u c e  d e c l i n e .  I n  T h e  e c o l o g y  a n d  d e c l i n e  o f  r e d  s p r u c e  i n  
t h e  e a s t e r n  U n i t e d  S t a t e s .  C . E a g a r  a n d  M . B .  A d a m s  ( E d i t o r s )  S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w  
Y o r k .  p p 3 8 7 - 4 1 1 .  
J o h n s o n ,  E . A .  1 9 9 2 .  F i r e  a n d  v e g e t a t i o n  d y n a m i c s - S t u d i e s  f r o m  t h e  N o r t h  A m e r i c a n  B o r e a l  
F o r e s t .  C a m b r i d g e  S t u d i e s  i n  E c o l o g y ,  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .  
i _  
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K n e e s h a w ,  D . D .  a n d  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 6 .  E c o l o g i c a l  f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i n  Q u e b e c ' s  s o u t h w e s t e r n  b o r e a l  f o r e s t .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  
F o r e s t  R e s e a r c h  2 6 :  8 8 8 - 8 9 8 .  
K r a s n y ,  M . E .  a n d  M . C .  W h i t m o r e .  1 9 9 2 .  G r a d u a l  a n d  s u d d e n  f o r e s t  c a n o p y  g a p s  i n  
A l l e g h a n y  n o r t h e r n  h a r d w o o d  f o r e s t s .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 2 :  1 3 9 - 1 4 3 .  
K u u l u v a i n e n ,  T .  1 9 9 4 .  G a p  d i s t u r b a n c e ,  g r o u n d  m i c r o t o p o g r a p h y ,  a n d  t h e  r e g e n e r a t i o n  
d y n a m i c s  o f  b o r e a l  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  F i n l a n d :  a  r e v i e w .  A n n a l s  Z o o l o g y  F e n n c i c i  
3 1 :  3 5 - 5 1 .  
L a w t o n ,  R . O .  a n d  F . E .  P u t z .  1 9 8 8 .  N a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  g a p  f o r m a t i o n  i n  a  w i n d - e x p o s e d  
t r o p i c a l  c l o u d  f o r e s t .  E c o l o g y  6 9 :  7 6 4 - 7 7 7 .  
L e e m a n s ,  R .  1 9 9 1 .  C a n o p y  g a p s  a n d  e s t a b l i s h m e n t  p a t t e r n s  o f  s p r u c e  ( P i c e a  a b i e s  ( L . )  
K a r s t . )  i n  t w o  o l d - g r o w t h  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  c e n t r a l  S w e d e n .  V e g e t a t i o  9 3 :  1 5 7 - 1 6 5 .  
L e r t z m a n ,  K .  1 9 9 2 .  P a t t e r n s  o f  g a p - p h a s e  r e p l a c e m e n t  i n  a  s u b - a l p i n e ,  o l d - g r o w t h  f o r e s t .  
E c o l o g y  7 3 :  6 5 7 - 6 6 9 .  
L e r t z m a n ,  K . P .  a n d  C . J .  K r e b s .  1 9 9 1 .  G a p - p h a s e  s t r u c t u r e  o f  a  s u b - a l p i n e  o l d - g r o w t h  f o r e s t .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  1 7 3 0 - 1 7 4 1 .  
L i u ,  K . B .  1 9 9 0 .  H o l o c e n e  p a l e o e c o l o g y  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  a n d  G r e a t  L a k e  S t .  L a w r e n c e  
f o r e s t s  i n  n o r t h e r n  O n t a r i o .  E c o l o g i c a l  M o n o g r a p h s .  6 0 :  1 7 9 - 2 1 2 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 4 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  t h e  p r o d u c t i v i t y  a n d  s t a b i l i t y  
o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  6 0 :  2 7 3 - 2 7 9 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  v e g e t a t i o n ,  s t r c t u r e  a n d  
s u c c e s s i o n  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  o n  C a p e  B r e t o n  I s l a n d ,  C a n a d a .  p p  2 5 3 - 2 6 1 .  I n  M . J . A .  
W e r g e r ,  P . J . M .  v a n  d e r  A a r t ,  H . J .  D u r i n g  a n d  J . T . A .  V e r h o e v e n  ( e d s )  P l a n t  f o r m  a n d  
v e g e t a t i o n  s t r u c t u r e .  A c a d e m i c  P u b l i s h i n g ,  T h e  H a g u e ,  N e t h e r l a n d s .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 0 .  A n a l y s e  d e n d r o e c o l o g i q u e  d ' u n e  s a p i n i e r e  i s s u e  d ' u n  c h a b l i s  d a n s  I a  z o n e  
bor~ale, Qu~bec. C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 0 :  1 7 5 3 - 1 7 5 8 .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 4 .  D y n a m i c s  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  i n  r e l a t i o n  t o  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  i n  
t h e  b o r e a l  z o n e ,  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 4 :  7 3 0 - 7 4 1 .  
M o r i n ,  H . ,  D .  L a p r i s e  a n d  Y ,  B e r g e r o n .  1 9 9 3 .  C h r o n o l o g y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
n e a r  L a k e  D u p a r q u e t ,  A b i t i b i  r e g i o n ,  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 3 :  
1 4 9 7 - 1 5 0 6 .  
a·  
6 0  
O l i v e r ,  C . D .  1 9 8 1 .  F o r e s t  d e v e l o p m e n t  i n  N o r t h  A m e r i c a  f o l l o w i n g  m a j o r  d i s t u r b a n c e s .  
F o r e s t  E c o l o g y  a n d  M a n a g e m e n t  3 :  1 5 3 - 1 6 8 .  
O l i v e r ,  C . D .  a n d  B . C .  L a r s o n  1 9 9 0 .  F o r e s t  s t a n d  d y n a m i c s .  M c G r a w  H i l l  I n c .  N e w  Y o r k .  
4 6 7 p .  
Par~. D .  a n d  Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 5 .  A b o v e - g r o u n d  b i o m a s s  a c c u m u l a t i o n  a l o n g  a  2 3 0 - y e a r  
c h r o n o s e q u e n c e  i n  t h e  s o u t h e r n  p o r t i o n  o f  t h e  C a n a d i a n  b o r e a l  f o r e s t .  J o u r n a l  o f  
E c o l o g y  8 3 :  1 0 0 1 - 1 0 0 7 .  
P e r k i n s ,  T . D . ,  R . M .  K l e i n ,  G . J .  B a d g e r ,  a n d  M . J .  E a s t e r .  1 9 9 2 .  S p r u c e - f i r  d e c l i n e  a n d  g a p  
d y n a m i c s  o n  C a m e l s  H u m p ,  V e r m o n t .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 2 : 4 1 3 - 4 2 2 .  
Q i n g h o n g ,  L .  a n d  H .  H y t t e b o r n .  1 9 9 1 .  G a p  s t r u c t u r e ,  d i s t u r b a n c e  a n d  r e g e n e r a t i o n  i n  a  
p r i m e v a l  P i c e a  a b i e s  f o r e s t .  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  2 :  3 9 1 - 4 0 2 .  
R i c h a r d ,  P . J . H .  1 9 9 3 .  O r i g i n e  e t  d y n a m i q u e  p o s t g l a c i a i r e  d e  I a  f o r e t  m i x t e  a u  Q u e b e c .  
R e v i e w  o f  P a l a e o b o t a n y  a n d  P a l y n o l o g y  7 9 :  3 1 - 6 8 .  
R o w e ,  J . S .  1 9 7 2 .  F o r e s t  r e g i o n s  o f  C a n a d a .  E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  O t t a w a .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 1 .  G a p  r e g e n e r a t i o n  i n  s o m e  o l d - g r o w t h  f o r e s t s  o f  t h e  e a s t e r n  U n i t e d  S t a t e s .  
E c o l o g y  6 2 :  1 0 4 1 - 1 0 5 1 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 2 .  P a t t e r n s  o f  d i s t u r b a n c e  i n  s o m e  o l d - g r o w t h  m e s i c  f o r e s t s  o f  e a s t e r n  N o r t h  
A m e r i c a .  E c o l o g y  6 3 :  1 5 3 3 - 1 5 4 6 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 5 .  D i s t u r b a n c e  r e g i m e s  i n  t e m p e r a t e  f o r e s t s .  I n  T h e  e c o l o g y  o f  n a t u r a l  
d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  d y n a m i c s  S . T . A .  P i c k e t t  a n d  P . S .  W h i t e  ( E d s ) .  A c a d e m i c  P r e s s ,  
N e w  Y o r k ,  4 7 2  p .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 9 0 .  G a p  d y n a m i c s  i n  a n  O h i o  A c e r - F a g u s  f o r e s t  a n d  s p e c u l a t i o n s  o n  t h e  
g e o g r a p h y  o f  d i s t u r b a n c e .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 0 :  6 3 2 - 6 4 1 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 9 1 .  G a p  d y n a m i c s  o f  o l d - g r o w t h  e a s t e r n  f o r e s t s :  m a n a g e m e n t  i m p l i c a t i o n s .  
N a t u r a l  A r e a s  J o u r n a l l 1 : 1 9 - 2 5 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 9 2 .  G u i d e l i n e s  a n d  s a m p l e  p r o t o c o l  f o r  s a m p l i n g  f o r e s t  g a p s .  U S D A  F o r e s t  
S e r v i c e  P a c i f i c  N o r t h W e s t  R e s e a r c h  S t a t i o n  G e n e r a l  T e c h n i c a l  R e p o r t ,  P N W - G T R - 2 8 3 .  
R u n k l e ,  J . R .  a n d  T . C .  Y e t t e r .  1 9 8 7 .  T r e e f a l l s  r e v i s i t e d :  g a p  d y n a m i c s  i n  t h e  s o u t h e r n  
A p p a l a c h i a n s .  E c o l o g y  6 8 :  4 1 7 - 4 2 4 .  
S p i e s ,  T . ,  J . F .  F r a n k l i n  a n d  M .  K l o p s c h .  1 9 9 0 .  C a n o p y  g a p s  i n  D o u g l a s - f i r  f o r e s t s  o f  t h e  
C a s c a d e  R a n g e ,  O r e g o n ,  U . S . A .  E c o l o g y  6 7 :  5 3 4 - 5 4 4 .  
6 1  
S t e w a r t ,  G . H .  1 9 8 6 .  P o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  a  m o n t a n e  c o n i f e r  f o r e s t ,  w e s t e r n  C a s c a d e  
R a n g e ,  O r e g o n ,  U S A .  E c o l o g y  6 7 :  5 3 4 - 5 4 4 .  
T h i b a u l t ,  M .  a n d  D .  H o t t e .  1 9 8 5 .  L e s  r e g i o n s  e c o l o g i q u e s  d u  Q u e b e c  m e r i o d i o n a l .  ( M a p  2 n d  
a p p r o x i m a t i o n )  Minist~re d e  1  ' E n e r g i e  e t  d e s  R e s s o u r c e s  d u  Q u e b e c ,  D i r e c t i o n  d e  l a  
r e c h e r c h e  e t  d u  d e v e l o p p e m e n t ,  Q u e b e c .  
V i n c e n t ,  J . S .  a n d  L .  H a r d y .  1 9 7 7 .  L ' e v o ! u t i o n  e t  l ' e x t i n c t i o n  d e s  g r a n d s  l a c s  g l a c i a i r e s  
B a r l o w  e t  O j i b w a y  e n  t e r r i t o i r e  q u e b e c o i s .  G e o g r a p h i e  P h y s i q u e  e t  Q u a t e r n a i r e  3 1 :  
3 5 7 - 3 7 2 .  
W h i t e ,  P . S . ,  M . D .  M a c K e n z i e ,  a n d  R . T .  B u s i n g .  1 9 8 5 a .  A  c r i t i q u e  o f  o v e r s t o r y / u n d e r s t o r y  
c o m p a r i s o n s  b a s e d  o n  t r a n s i t i o n  p r o b a b i l i t y  a n a l y s i s  o f  a n  o l d - g r o w t h  s p r u c e - f i r  s t a n d  i n  
t h e  A p p a l a c h i a n s .  V e g e t a t i o  6 4 :  3 7 - 4 5 .  
W h i t e ,  P . S .  M . D .  M a c K e n z i e ,  a n d  R . T .  B u s i n g .  1 9 8 5 b .  N a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  g a p  p h a s e  
d y n a m i c s  i n  s o u t h e r n  A p p a l a c h i a n  s p r u c e - f i r  f o r e s t s .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  
R e s e a r c h  1 5 :  2 3 3 - 2 4 0 .  
W h i t m o r e ,  T . C .  1 9 7 8 .  G a p s  i n  t h e  f o r e s t  c a n o p y .  P a g e s  6 3 9 - 6 5 5  I n  P . B .  T o m l i n s o n  a n d  
M . H .  Z i m m e r m a n ,  ( E d s ) .  T r o p i c a l  t r e e s  a s  l i v i n g  s y s t e m s .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  
N e w  Y o r k .  
W h i t m o r e ,  T . C .  1 9 8 9 .  C a n o p y  g a p s  a n d  t h e  t w o  m a j o r  g r o u p s  o f  f o r e s t  t r e e s .  E c o l o g y  7 0 :  
5 3 6 - 5 3 8 .  
W o r r a l l ,  J . J .  a n d  T . C .  H a r r i n g t o n .  1 9 8 8 .  E t i o l o g y  o f  c a n o p y  g a p s  i n  s p r u c e - f i r  f o r e s t s  a t  
C r a w f o r d  N o t c h ,  N e w  H a m p s h i r e .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  1 8 :  1 4 6 3 - 1 4 6 9 .  
Y a m a m o t o ,  S .  I .  1 9 9 2 .  T h e  g a p  t h e o r y  i n  f o r e s t  d y n a m i c s .  B o t a n i c a l  M a g a z i n e  o f  T o k y o  
1 0 5 :  3 7 5 - 3 8 3 .  
Y a m a m o t o ,  S . I .  1 9 9 3 .  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  g a p  r e g e n e r a t i o n  i n  a  s u b a l p i n e  f o r e s t  o n  M t  
O n t a k e ,  c e n t r a l  H o n s h u ,  J a p a n .  E c o l o g i c a l  R e s e a r c h .  8 :  2 7 7 - 2 8 5 .  
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Figure 2.2 The percentage of gaps versus the ratio of gap diameter to canopy height for four different 
aged forests 
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Figure 2.3 The number of gap-makers of each species per gap in each gap-size class 
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T i m e  s i n c e  f i r e ,  y e a r s  
F i g u r e  2 . 5  C h a n g e s  i n  c a n o p y  t u r n o v e r  t i m e  w i t h  t i m e  s i n c e  f i r e  f o r  v a r i o u s  g a p  f i l l  
t i m e s  ( g a p  f i l l  t i m e s  a r e  t h e  t i m e  t a k e n  f o r  t h e  r e g e n e r a t i o n  i n  a  g a p  t o  c l o s e  t h e  g a p  
o p e n i n g ) .  T h e  c h a n g i n g  f i l l  t i m e  i s  t h e  b e s t  e s t i m a t e  o f  t h e  a c t u a l  f i l l  t i m e s  f o r  f o r e s t s  
h a v i n g  i n i t i a t e d  a t  d i f f e r e n t  t i m e s  f o l l o w i n g  f i r e .  
2 5 0  
6 7  
T a b l e  2 . 1  a )  A v e r a g e  b a s a l  a r e a  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( m
2
/ h a )  a n d  b )  d e n s i t y  a n d  s t a n d a r d  
d e v i a t i o n  ( # / h a )  o f  t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s  o f  c a n o p y  t r e e s  b y  t i m e  s i n c e  t h e  f o r e s t  l a s t  b u r n e d .  
a )  
T i m e  s i n c e  
I ,  
f i r e , y r s  
B a l s a m  f i r  W h i t e  s p r u c e  A s p e n  B i r c h  C e d a r  
I  
5 0  
4 . 2  ±  5 . 1  
0 . 6  ±  1 . 6  
1 3 . 7 ±  1 6 . 1  9 . 4  ±  7 . 0  
0 . 3  ±  0 . 8  
7 8  
5 . 9  ± 4 . 2  
1 . 7  ±  3 . 6  
1 7 . 3 ± 1 5 . 8  
8 . 4 ±  6 . 7  0 . 8 ± 1 . 1  
1 2 4  
7 . 5  ± 4 . 7  
4 . 5  ±  4 . 5  1 4 . 9  ±  1 2 . 8  7 . 8  ±  5 . 6  0 . 0 ± 0 . 2  
1 4 7  
1 5 . 5  ±  5 . 5  
5 . 6  ± 5 . 4  1 6 . 7  ±  1 1 . 8  5 . 4  ±  4 . 2  0 . 2  ±  0 . 6  
1 7 1  
1 2 . 8  ± 5 . 8  
2 . 4 ±  3 . 3  1 2 . 1  ±  1 1 . 1  
4 . 7  ±  3 . 5  0 . 4  ±  0 . 8  
1 9 7  
1 0 . 6  ±  8 . 3  2 . 0  ± . . .  2 . 6  
0 . 8  ±  2 . 7  
9 . 4  ±  8 . 1  
0 . 9  ±  1 . 0  
2 3 4  
1 3 . 4  ±  7 . 4  
2 . 3  ±  3 . 3  
3 . 4  ±  7 . 3  6 . 9  ±  6 . 6  1 . 5  ±  1 . 3  
b )  
T i m e  s i n c e  
f i r e ,  y r s  
B a l s a m  f i r  
W h i t e  s p r u c e  A s p e n  B i r c h  C e d a r  
5 0  
5 1 4  ±  5 2 0  
4 2 ± 8 6  
4 4 7  ±  6 2 1  8 7 4  ±  5 9 8  7  ±  3 1  
7 8  
7 4 6 ± 5 2 7  
1 3 2 ±  1 5 2  3 9 7  ± 4 6 9  
6 8 3  ± 4 9 2  3 3 ± 8 6  
1 2 4  
7 3 0 ± 4 3 4  
1 5 8  ±  1 1 3  6 1 7 ± 5 6 6  
2 9 5  ±  1 8 0  3 ± 2 3  
1 4 7  
2 0 5 5  ±  7 5 4  1 4 8  ±  1 2 9  3 8 6  ±  3 2 4  
1 9 1  ±  1 7 6  3 2  ±  1 1 7  
1 6 1  
1 2 0 0  ±  5 2 3  
8 6 ± 9 0  
3 9 9 ± 5 1 6  
2 1 5  ±  2 2 3  3 2 ± 4 0  
1 9 7  
1 2 6 6  ±  7 2 5  
1 0 6  ±  1 3 0  
1 4  ± 5 5  
3 6 0  ±  3 9 5  
1 3 2  ±  1 4 5  
2 3 4  
1 1 9 0  ±  5 5 5  6 6 ±  7 6  
6 9  ±  1 5 6  
2 4 4  ±  3 6 7  
3 3 8  ±  3 5 2  
Table 2.2 Gap and expanded gap (EG) size characteristics for different aged forests. 
Total area Range of gap area, m2 Total area Range of EG area, m 
2 
Age, yrs Forest type in gaps,% Minimum Maximum in EG's,% Min Max 
50 Hardwood 7.1 NA NA NA NA NA 
78 
1 
11.3 4.1 214 19 19.5 434 
124 18.7 6.3 390 26.1 34.4 577 
147 Mixed 24.4 4.4 1200 32 11.6 1450 
171 1 28.2 NA NA NA NA NA 197 35.3 NA NA NA NA NA 
234 Conifer 40.9 10.2 3090 53.9 35.8 3480 
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T a b l e  2 . 3  S p e a n n a n  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  g a p  f i l l e r s  ( G F )  a n d  s e e d l i n g  ( S d l g )  a b u n d a n c e  b y  
s p e c i e s ,  a n d  g a p  s i z e  f o r  t h r e e  f o r e s t  a g e  c l a s s e s  
7 8  y r o l d  
1 2 4  &  1 4 7  y r  
2 3 4  y r  o l d  
s t a n d  







G F F r r  
- 0 . 5 8 1  
0 . 0 0 1  - 0 . 5 0 5  0 . 0 0 0 1  
- 0 . 4 5 3  
0 . 0 0 0 1  
G F  S p r u c e  
n . s .  
n . s .  0 . 4 0 5  
0 . 0 0 0 2  
G F  A s p e n  
n . s .  n . s .  
n . s .  
G F B i r c h  
n . s .  0 . 2 3 7  
0 . 0 3 4 9  0 . 4 0 0  0 . 0 0 0 2  
G F C e d a r  
n . s .  n . s .  - 0 . 2 5 0  
0 . 0 3 0 0  
S d l g  F i r  
- 0 . 3 8 3  
0 . 0 1 6 0  - 0 . 2 6 0  
0 . 0 2 0 7  
n . s .  
S d l g  S p r u c e  
n . s .  - 0 . 2 6 6  0 . 0 6 9 0  0 . 3 5 0  
0 . 0 0 1 4  
S d l g  A s p e n  
n . s .  n . s .  
0 . 2 2 0  
0 . 0 4 4 6  
S d l g  B i r c h  
n . s .  n . s .  
0 . 3 7 4  
0 . 0 0 0 6  
S d l g  C e d a r  n . s .  n . s .  
n . s .  
n . s .  =  n o t  s i g n i f i c a n t  
7 0  
T a b l e  2 . 4  R a t i o  o f  t h e  n u m b e r  o f  a )  g a p - f i l l e r s  a n d  b )  s e e d l i n g s  t o  t h e  n u m b e r  o f  g a p - m a k e r s  
b y  f o r e s t  t y p e .  
a )  G a p - f i l l e r s  
F o r e s t  
F i r  W . S p r u c e  
A s p e n  
B i r c h  C e d a r  T o t a l  
7 8  y r  
3 . 3  
1 2 6 . 8  0 . 1  
1 . 3  
3 . 5  
1 . 9  
1 2 4 & 1 4 7  y r  
0 . 5  5 . 3  1 . 3  0 . 7  1 . 4  0 . 6  
2 3 4 y r  
0 . 6  1 . 7  
1 8  
3 . 2  1 . 4  0 . 8  
b )  S e e d l i n g s  
F o r e s t  
F i r  W . S p r u c e  A s p e n  B i r c h  
C e d a r  
T o t a l  
7 8  y r  
1 8 . 3  
6 5 1 . 6  2 . 1  1 . 4  9 . 4  9 . 1  
1 2 4 & 1 4 7  y r  
6 . 5  3 9 . 7  
5 . 1  
8 . 5  
8 6 3 . 2  7 . 5  
2 3 4 y r  
7 . 4  1 0 . 5  1 8 . 3  
1 0 . 7  
1 7 . 7  8 . 3  
.1  
7 1  
T a b l e  2 . 5  P r o p o r t i o n a l  f u t u r e  c o m p o s i t i o n  b a s e d  o n  t r a n s i t i o n  p r o b a b i l i t i e s  f r o m  t r e e  
m o r t a l i t y  a n d  ( a )  g a p - f i l l e r s ,  a n d  ( b )  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t s  o f  d i f f e r e n t  a g e s .  
( a )  
S p e c i e s  
B a l s a m  f i r  
W h i t e  s p r u c e  
T r e m b l i n g  a s p e n  
P a p e r  b i r c h  
E a s t e r n  w h i t e  c e d a r  
( b )  
S p e c i e s  
B a l s a m  f i r  
W h i t e  s p r u c e  
T r e m b l i n g  a s p e n  
P a p e r  b i r c h  
E a s t e r n  w h i t e  c e d a r  
7 8  y e a r  a s p e n  
f o r e s t  
6 1 . 5  
1 4 . 8  
4 . 9  
1 6 . 5  
2 . 3  
7 8  y e a r  a s p e n  
f o r e s t  
7 1 . 0  
1 1 . 1  
1 2 . 8  
4 . 5  
0 . 6  
1 2 4 - 1 4 7  y e a r  m i x e d  
f o r e s t  
7 2 . 7  
9 . 9  
7 . 2  
9 . 8  
0 . 4  
1 2 4 - 1 4  7  y e a r  m i x e d  
f o r e s t  
7 8 . 5  
6 . 2  
5 . 8  
8 . 7  
0 . 8  
2 3 4  y e a r  c o n i f e r  f o r e s t  
5 4 . 0  
8 . 0  
3 . 5  
8 . 5  
2 6 . 0  
2 3 4  y e a r  c o n i f e r  f o r e s t  
6 8 . 1  
2 . 0  
6 . 1  
6 . 3  
1 7 . 6  
C H A P I T R E i l l  
E A R L Y  S E E D L I N G  R E S P O N S E  O F  A B I E S  B A L S A M E A  T O  
A R T I F I C I A L L Y  C R E A T E D  O P E N I N G S  
D a n i e l  K n e e s h a w ,  Y v e s  B e r g e r o n  a n d  L o u i s  DeGrandpr~ 
A r t i c l e  s o u m i s  a u  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  
N o t e :  L o u i s  DeGrandpr~ a  ~t~ u n  e t u d i a n t  d e  d o c t o r a t  q u i  a  e f f e c t u e  l e s  d i f f e r e n t s  d i s p o s i t i f s  
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3 . 1  A B S T R A C T  
S m a l l  s c a l e  c a n o p y  o p e n i n g s  a r e  b e i n g  i n c r e a s i n g l y  r e c o g n i z e d  f o r  t h e i r  i m p o r t a n c e  i n  b o r e a l  
f o r e s t  s t a n d  d e v e l o p m e n t  y e t  m o r e  w o r k  i s  n e c e s s a r y  t o  u n d e r s t a n d  t h e i r  e f f e c t s  o n  s e e d l i n g  
g r o w t h .  T h i s  s t u d y  i n v e s t i g a t e d  t h e  e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  d e g r e e s  o f  c a n o p y  o p e n i n g  ( a l l  t r e e s  
c u t ,  c o n i f e r s  c u t ,  c o n i f e r s  g i r d l e d  a n d  c o n t r o l  q u a d r a t s )  i n  d i f f e r e n t  s t a n d  t y p e s  o n  A b i e s  
b a l s a m e a  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t ,  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e .  I n  e a c h  o f  t h e  t r e a t m e n t s  t h e  
r e l a t i v e  h e i g h t  i n c r e m e n t ,  t h e  r a t i o  o f  l e a d e r  t o  l a t e r a l  b r a n c h e s  a s  w e l l  a s  t h e  n u m b e r  o f  
b r a n c h e s  p r o d u c e d  p e r  w h o r l  w e r e  m e a s u r e d  i n  e a c h  o f  t h e  t h r e e  y e a r s  o f  t h i s  s t u d y .  
S e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  b y  s p e c i e s  a n d  y e a r  o f  r e c r u i t m e n t  w e r e  a l s o  n o t e d .  T h e  l a c k  o f  a  
t r e a t m e n t  e f f e c t  o n  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  s u g g e s t s  t h a t  g a p s  p r i m a r i l y  a f f e c t  a d v a n c e  
r e g e n e r a t i o n .  I n  t h e  f i r s t  y e a r  a f t e r  t r e a t m e n t  t h e  a d v a n c e  g r o w t h  s e e d l i n g s  i n  t h e  c u t  b l o c k s  
( b o t h  c o n i f e r  c u t  a n d  a l l  t r e e s  c u t )  r e s p o n d e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  h e i g h t  g r o w t h .  C h a n g e s  i n  
t h e  l e a d e r  t o  l a t e r a l  b r a n c h  r a t i o  w e r e  a l s o  s i g n i f i c a n t .  C o n t i n u e d  a r c h i t e c t u r a l  c h a n g e  i n  
t e r m s  o f  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  d i d  n o t  o c c u r  u n t i l  a f t e r  t w o  y e a r s  h a d  p a s s e d .  
A l t h o u g h  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  t h a n  t h e  c o n t r o l  i n c r e a s e s  c a n  b e  o b s e r v e d  i n  a l l  
m e a s u r e m e n t s  f o r  t h e  g i r d l e d  t r e a t m e n t .  I t  i s  t h e r e f o r e  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  g r o w t h  r e s p o n s e  
o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  m o r e  i m p o r t a n t  f o l l o w i n g  c a n o p y  o p e n i n g  t h a n  n e w  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t  a n d  t h a t  s e e d l i n g  p e r f o r m a n c e  i s  g r e a t e s t  w h e r e  d e g r e e  o f  o p e n i n g  i s  g r e a t e s t .  
K e y w o r d s :  c a n o p y  g a p s ,  b o r e a l  f o r e s t ,  A b i e s  b a l s a m e a ,  e x p e r i m e n t a l  o p e n i n g s ,  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t ,  s e e d l i n g  g r o w t h ,  s e e d l i n g  a r c h i t e c t u r e  
A b b r e v i a t i o n s :  R H I  - r e l a t i v e  h e i g h t  i n c r e m e n t ,  L B  r a t i o  - l e a d e r  t o  b r a n c h  r a t i o ,  P A R  -
p h o t o s y n t h e t i c a l l y  a c t i v e  r a d i a t i o n ,  D B H  - d i a m e t e r  a t  b r e a s t  h e i g h t ,  H  - h a r d w o o d  s t a n d ,  M H  
- m i x e d  h a r d w o o d  s t a n d ,  M C  - m i x e d  c o n i f e r  s t a n d ,  C  - c o n i f e r  s t a n d  
N o m e n c l a t u r e :  N o m e n c l a t u r e  f o l l o w s  B u r n s ,  R . H .  a n d  H o n k a l a ,  B . H .  S i l v i c s  o f  N o r t h  
A m e r i c a .  U S D A  A g r i c u l t u r a l  H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n ,  D . C .  
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3 . 2  R E S U M E  
L e s  p e t i t e s  o u v e r t u r e s  d u  c o u v e r t  f o r e s t i e r  s o n t  d e  p l u s  e n  p l u s  r e c o n n u e s  p o u r  l e u r  r o l e  d a n s  
l e  d~veloppement d e s  p e u p l e m e n t s  d e  l a  f o r ( ! t  bor~ale, b i e n  q u e  d a v a n t a g e  d e  t r a v a u x  d e  
r e c h e r c h e  s o i e n t  r e q u i s  a f i n  d e  c o m p r e n d r e  ! ' i n f l u e n c e  d e s  p e t i t e s  trou~es s u r  l a  c r o i s s a n c e  
d e s  s e m i s .  C e t t e  r e c h e r c h e  a  p o u r  o b j e t  d'~tudier l ' e f f e t  d e s  o u v e r t u r e s  d'intensit~s 
diff~rentes s u r  l e  r e c r u t e m e n t ,  l a  c r o i s s a n c e  e n  h a u t e u r  e t  ! ' a r c h i t e c t u r e  d e s  s e m i s  d e  s a p i n  
b a u m i e r  d a n s  d e s  p e u p l e m e n t s  d e  c o m p o s i t i o n  diff~rente. L ' e f f e t  d e  q u a t r e  t r a i t e m e n t s  
(t~moin, a n n e l a g e  d e s  coni~res, c o u p e  d e s  coni~res e t  c o u p e  t o t a l e )  e s t  compar~. D a n s  
c h a c u n  d e s  t r a i t e m e n t s ,  l a  c r o i s s a n c e  r e l a t i v e  e n  h a u t e u r ,  l e  r a p p o r t  l o n g u e u r  d e  l a  fl~che/ 
l o n g u e u r  d e s  b r a n c h e s  Iat~rales a i n s i  q u e  I e  n o m b r e  d e  b r a n c h e s  p r o d u i t e s  o n t  e t e  mesur~s 
d u r a n t  l e s  t r o i s  a n s  d e  c e t t e  ~tude. L e  r e c r u t e m e n t  d e s  s e m i s  f u t  a u s s i  ~value . L ' a b s e n c e  d ' u n  
e f f e t  s i g n i f i c a t i f  d e s  t r a i t e m e n t s  s u r  I '  e t a b l i s s e m e n t  d e s  s e m i s  d e  s a p i n  s u g g e r e  q u e  I '  i m p a c t  
d e s  trou~es s e  s i t u e  s u r t o u t  a u  n i v e a u  d e  l a  r e g e n e r a t i o n  p r e e t a b l i e .  U n  a n  a p r e s  I e s  
t r a i t e m e n t s  c o u p e  d e s  coni~res e t  c o u p e  t o t a l e ,  I e s  s e m i s  o n t  e n r e g i s t r e  u n e  h a u s s e  
s i g n i f i c a t i v e  d e  l e u r  a c c r o i s s e m e n t  e n  h a u t e u r  e t  d u  r a p p o r t  l o n g u e u r  d e  I a  f l e c h e /  l o n g u e u r  
d e s  b r a n c h e s  lat~rales. U n e  a u g m e n t a t i o n  d u  n o m b r e  d e  b r a n c h e s  e t  p a r  c o n s e q u e n t  u n e  
m o d i f i c a t i o n  d e  I '  a r c h i t e c t u r e  f u r e n t  a u s s i  e n r e g i s t r e e s  ~ p a r t i r  d e  I a  s e c o n d e  a n n e e  s u i  v a n t  
l e s  t r a i t e m e n t s .  L e  t r a i t e m e n t  a n n e l a g e  n ' a  p a s  e u  d ' e f f e t  s i g n i f i c a t i f .  C e p e n d a n t ,  l a  v a l e u r  
d e s  i n d i c e s  calcul~s ~tait p l u s  ~levee q u e  p o u r  I e  t r a i t e m e n t  t e m o i n .  N o u s  p o u v o n s  d o n e  
c o n c l u r e  q u e  s u i t e  ~ l a  c r e a t i o n  d ' u n e  o u v e r t u r e ,  I a  r e p o n s e  d u  s a p i n  s e  f a i t  s u r t o u t  p a r  u n e  
m o d i f i c a t i o n  d e  I a  c r o i s s a n c e  e t  d e  ! ' a r c h i t e c t u r e  d e s  s e m i s  dej~ e n  p l a c e  q u e  p a r  l e  
r e c r u t e m e n t  d e  n o u v e a u x  s e m i s .  D e  p l u s ,  l e s  s e m i s  s o n t  p l u s  v i g o u r e u x  e t  d e  m e i l l e u r e  f o r m e  
d a n s  l e s  trou~es d o n t  l e  d e g r e  d ' o u v e r t u r e  e s t  s u p e r i e u r .  
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3 . 3  I N T R O D U C T I O N  
T r a d i t i o n a l l y  r e s e a r c h  o n  d i s t u r b a n c e  d y n a m i c s  i n  t h e  b o r e a l  f o r e s t  h a s  f o c u s e d  o n  
t h e  i m p a c t s  o f  f i r e .  R e c e n t l y ,  a  g r o w i n g  n u m b e r  o f  r e s e a r c h e r s  h a v e  s t a r t e d  t o  s t u d y  t h e  
i m p a c t s  o f  s m a l l e r - s c a l e  c a n o p y  o p e n i n g s  ( H y t t e b o r n  e t  a l .  1 9 8 7 ,  L e e m a n s  1 9 9 1 ,  P a r e  e t  a l .  
1 9 9 3 ,  B e r g e r o n  a n d  C h a r r o n  1 9 9 4 ,  K u u l u v a i n e n  1 9 9 4 ,  K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  i n  p r e s s ) .  I n  
t e r m s  o f  s t a n d  d y n a m i c s ,  t r e e  r e s p o n s e  t o  t h e s e  o p e n i n g s  w i l l  b e  e i t h e r  f r o m  e x i s t i n g  a d v a n c e  
r e g e n e r a t i o n  o r  d u e  t o  t h e  r e c r u i t m e n t  o f  n e w  i n d i v i d u a l s .  
F o l l o w i n g  s t a n d  d e s t r o y i n g  f i r e s ,  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i s  p r i m a r i l y  f r o m  s e e d  ( o r  
f r o m  r o o t  s u c k e r i n g  f o r  s u c h  s p e c i e s  a s  t r e m b l i n g  a s p e n  P o p u l u s  t r e m u l o i d e s ) .  O n  t h e  o t h e r  
h a n d ,  d e s p i t e  s o m e  m o r t a l i t y  ( S p e n c e r  1 9 8 5 ,  R u e l  &  H u o t  1 9 9 3 ) ,  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  
u s u a l l y  a b u n d a n t  f o l l o w i n g  g a p  f o r m a t i o n  c a u s e d  b y  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o r  
w i n d t h r o w  ( M a c L e a n  1 9 8 4 ,  1 9 8 8 ;  M o r i n  1 9 9 0 ) .  T h e  c r e a t i o n  o f  g a p s  m a y  a l s o  r e s u l t  i n  
f a v o u r a b l e  c o n d i t i o n s  f o r  g e r m i n a t i o n  a n d  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  ( B a t z e r  &  P o p p  1 9 8 5 ) .  
F o r  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h o s e  i n d i v i d u a l s  g r o w i n g  i n  
a n  o p e n  e n v i r o n m e n t  w i l l  h a v e  a  d i f f e r e n t  a r c h i t e c t u r e  t h a n  t h o s e  g r o w i n g  i n  a  s h a d e d  
e n v i r o n m e n t  ( S a k a i  1 9 8 7 ,  O ' C o n n e l l  &  K e l t y  1 9 9 4 ,  P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 5 ) .  I n  s h a d e d  
e n v i r o n m e n t s  a p i c a l  c o n t r o l  i s  r e d u c e d .  T h i s  r e s u l t s  i n  g r e a t e r  l a t e r a l  b r a n c h  t h a n  l e a d e r  
g r o w t h  w h i c h  w i l l  l e a d  t o  s e e d l i n g s  a n d  s a p l i n g s  d e v e l o p i n g  a  s y m p o d i a l  o r  u m b r e l l a  s h a p e d  
f o r m  ( S a k a i  1 9 8 7 ,  O ' C o n n e l l  &  K e l t y  1 9 9 4 ,  P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 5 ) .  I n  o p e n  e n v i r o n m e n t s  
t h e  o p p o s i t e  i s  t r u e  a n d  s e e d l i n g s  d e v e l o p  a  c o n i c a l  f o r m .  I n c r e a s e s  i n  h e i g h t  i n c r e m e n t  h a v e  
a l s o  b e e n  r e p o r t e d  f o l l o w i n g  c a n o p y  o p e n i n g s  c r e a t e d  d u e  t o  b o t h  b u d w o r m  o u t b r e a k s  a n d  
t i m b e r  h a r v e s t i n g  ( G h e n t  1 9 5 8 ,  H a t c h e r  1 9 6 4 ,  M a c L e a n  1 9 8 8 ,  S u n d k v i s t  1 9 9 4 ) .  
U n d e r s t a n d i n g  t h e  g r o w t h  r e s p o n s e  i n  t r e e s  w h o s e  e n v i r o n m e n t  h a s  c h a n g e d  f r o m  a  
c l o s e d  c a n o p y  e n v i r o n m e n t  w i t h  l i t t l e  P A R  t o  a  m o r e  o p e n  e n v i r o n m e n t  w i t h  h i g h e r  P A R  i s  
e s s e n t i a l  t o w a r d s  e x p l a i n i n g  a n d  p r e d i c t i n g  s t a n d  d e v e l o p m e n t .  S u c h  i n f o r m a t i o n  w i l l  a l s o  
b e  c r u c i a l  i n  s u p p o r t i n g  a l l  s i l v i c u l t u r a l  d e c i s i o n s  t h a t  u s e  t h e  r e l e a s e  o f  p r e - e s t a b l i s h e d  
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i n d i v i d u a l s .  W i t h  i n c r e a s i n g  p r e s s u r e  f o r  s u s t a i n a b l e  f o r e s t r y  p r a c t i c e s  t h a t  r e c o g n i z e  a n d  
p r o t e c t  b i o d i v e r s i t y  a n d  v i s u a l  a e s t h e t i c s ,  a l t e r n a t i v e  s i l v i c u l t u r a l  t e c h n i q u e s  t h a t  u s e  s m a l l e r  
o p e n i n g s  a n d  t h a t  t a k e  a d v a n t a g e  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  a r e  b e i n g  i n c r e a s i n g l y  f a v o u r e d  b y  
t h e  p u b l i c .  I n  Q u e b e c ' s  b o r e a l  r e g i o n ,  h a r v e s t i n g  w i t h  t h e  p r o t e c t i o n  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  
i s  a l r e a d y  t h e  d o m i n a n t  s i l v i c u l t u r a l  s y s t e m .  
I n  Q u e b e c ' s  b o r e a l  f i r  f o r e s t s ,  b a l s a m  f i r  ( A b i e s  b a l s a m e a )  i s  t h e  d o m i n a n t  l a t e  
s u c c e s s i o n a l  s p e c i e s .  I t  a c c o u n t s  f o r  m o r e  t h a n  8 0 %  o f  a l l  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i n  t h e  
r e g i o n ' s  f o r e s t s  ( K n e e s h a w  &  B e r g e r o n  1 9 9 6 ) .  I t  t h e r e f o r e  c o n s t i t u t e s  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e  
s o f t w o o d  c o m p o n e n t  i n  s e c o n d  g r o w t h  s t a n d s  o f  t h i s  r e g i o n .  I n  n a t u r a l l y  r e g e n e r a t e d  s t a n d s  
i t  r e c r u i t s ,  f o l l o w i n g  f i r e ,  b e n e a t h  a  h a r d w o o d  c a n o p y  d o m i n a t e d  b y  t r e m b l i n g  a s p e n  
( P o p u l u s  t r e m u l o i d e s )  a n d  g r a d u a l l y  a t t a i n s  d o m i n a n c e  t h r o u g h  a  s e r i e s  o f  g a p  e v e n t s  
( B e r g e r o n  s u b m i t t e d ,  B e r g e r o n  &  C h a r r o n  1 9 9 4 ) .  1 b i s  s p e c i e s  i s  a l s o  h i g h l y  v u l n e r a b l e  t o  
t h e  s p r u c e  b u d w o r m ;  m o r e  t h a n  h a l f  o f  a l l  f i r  a d u l t s  w e r e  k i l l e d  d u r i n g  t h e  l a s t  o u t b r e a k  
( B e r g e r o n  e t  a l .  1 9 9 5 ) .  A  c y c l i c a l  s u c c e s s i o n a l  p a t t e r n  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  f o r  p u r e  f i r  f o r e s t s  
i n  t h e  m a r i t i m e s  d u e  t o  h i g h  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  a n d  a b u n d a n t  r e g e n e r a t i o n  i n  t h e  u n d e r s t o r y  
( B a s k e r v i l l e  1 9 7 5 ,  M a c L e a n  1 9 8 4 ) .  B a l s a m  f i r  i s  t h u s  e x p o s e d  t o  g a p s  o f  d i f f e r e n t  s i z e  a n d  
d e g r e e  o f  c a n o p y  o p e n i n g  w h i c h  m a y  i n f l u e n c e  i t s  s u c c e s s  i n  r e c r u i t i n g  t o  t h e  o v e r s t o r y  
( K n e e s h a w  &  B e r g e r o n  i n  p r e s s ) .  T h e  o b j e c t i v e s  o f  t h i s  s t u d y  a r e  t h e r e f o r e  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  
e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  d e g r e e s  o f  g a p  o p e n i n g  i n  d i f f e r e n t  s t a n d  t y p e s  o n  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t ,  g r o w t h  a n d  c h a n g e  i n  a r c h i t e c t u r e  t h r o u g h  a  s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t a l l y  c r e a t e d  
o p e n i n g s  i n  o r d e r  t o  u n d e r s t a n d  b e t t e r  n a t u r a l  s t a n d  d e v e l o p m e n t  a n d  r e s p o n s e  t o  c u t t i n g .  
S t u d y  A r e a  
T h e  s t u d y  s i t e s  a r e  l o c a t e d  i n  Q u e b e c ' s  s o u t h w e s t e r n  b o r e a l  f o r e s t  i n  t h e  a r e a  
s u r r o u n d i n g  L a k e  D u p a r q u e t  ( l a t i t u d e  4 8 °  1 5 '  t o  4 8 °  3 0 '  N o r t h ,  l o n g i t u d e  7 9 °  1 5 '  t o  7 9 °  3 0 '  
W e s t ) .  1 b i s  r e g i o n ,  c h a r a c t e r i z e d  b y  c l a y  d e p o s i t s  f r o m  t h e  p o s t - g l a c i a l  l a k e s  B a r l o w  a n d  
O j i b w a y  ( V i n c e n t  a n d  H a r d y  1 9 7 7 )  ,  i s  k n o w n  a s  Q u e b e c  a n d  O n t a r i o ' s  n o r t h e r n  c l a y  b e l t .  
T h e  s t u d y  r e g i o n  i s  d o m i n a t e d  b y  a  r o l l i n g  c l a y  l o w l a n d  i n t e r s p e r s e d  b y  s m a l l  r o c k y  h i l l s  u p  
t o  5 5 0  m  i n  h e i g h t  o v e r l a i n  w i t h  r e w o r k e d  t i l l  d e p o s i t s  ( B e r g e r o n  e t  a ! .  1 9 8 3  ) .  T h e  c l i m a t e  
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c a n  b e  c l a s s i f i e d  a s  c o l d  a n d  c o n t i n e n t a l  w i t h  a n  a v e r a g e  a n n u a l  t e m p e r a t u r e  o f  0 . 8 ° C  a n d  
w i t h  a n  a v e r a g e  a n n u a l  p r e c i p i t a t i o n  o f  8 5 7  m m  ( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  T h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  
f r o s t  f r e e  d a y s  i s  6 4 ,  a l t h o u g h  f r o s t  c a n  o c c u r  a t  a n y  t i m e  d u r i n g  t h e  g r o w i n g  s e a s o n  
( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  
L a k e  D u p a r q u e t  i s  l o c a t e d  a t  t h e  s o u t h e r n  l i m i t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  i n  1 h i b a u l t  &  
H o t t e ' s  ( 1 9 8 5 )  f i r  t o  w h i t e  b i r c h  c l i m a x  r e g i o n  o r  i n  R o w e ' s  ( 1 9 7 2 )  M i s s i n a i b i - C a b o n g a  
s e c t i o n  w h e r e  a n  a s s o c i a t i o n  o f  b a l s a m  f i r ,  b l a c k  ( P i c e a  m a r i a n a )  a n d  w h i t e  s p r u c e  ( P i c e a  
g l a u c a )  w i t h  p a p e r  b i r c h  ( B e t u l a  p a p y r i f e r a )  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n  d o m i n a t e s .  J a c k  p i n e  
( P i n u s  b a n k s i a n a )  m a y  a l s o  b e  p r e s e n t  o n  s o m e  s i t e s ,  a n d  w h e r e  f i r e  h a s ·  n o t  o c c u r r e d  f o r  
l o n g  p e r i o d s  w h i t e  c e d a r  ( T h u j a  o c c i d e n t a l i s )  m a y  b e  a b u n d a n t  ( B e r g e r o n  &  D u b u c  1 9 8 9 ) .  
T h e  f i r e  h i s t o r y  o f  s t a n d s  i n  t h e  L a k e  D u p a r q u e t  a r e a  h a s  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  u s i n g  
d e n d r o e c o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  D a n s e r e a u  &  B e r g e r o n  1 9 9 3 ) .  T h e  f i r e  c y c l e  
e s t i m a t e d  t o  b e  6 3  y e a r s  f o r  t h e  p r e  1 8 7 0  p e r i o d  h a s  s i n c e  d e c r e a s e d  a n d  n o  m a j o r  f i r e s  h a v e  
b e e n  r e c o r d e d  s i n c e  1 9 6 4 .  S p r u c e  b u d w o r m  e p i d e m i c s  h a v e  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  b y  M o r i n  e t  
a l .  ( 1 9 9 3 )  w i t h  t h e  1 9 7 2  t o  1 9 8 7  o u t b r e a k  r e s u l t i n g  i n  t h e  d e a t h  o f  m o s t  o f  t h e  A b i e s  t r e e s  
( B e r g e r o n  e t  a l . 1 9 9 5 ) .  D e f o l i a t i o n  d u e  t o  a  1 9 5 0 ' s  f o r e s t  t e n t  c a t e r p i l l a r  o u t b r e a k  h a s  a l s o  
b e e n  d o c u m e n t e d  a s  c a u s i n g  a  s i g n i f i c a n t  h a r d w o o d  g r o w t h  d e c r e a s e  ( B e r g e r o n  &  C h a r r o n  
1 9 9 4 ) .  F o r e s t  h a r v e s t i n g  w a s  u n i m p o r t a n t  u n t i l  l a r g e - s c a l e  c l e a r - c u t s  b e g a n  i n  t h e  w e s t e r n  
p a r t  o f  t h e  r e g i o n  i n  1 9 7 8 .  
M E T H O D S  
F i e l d  S a m p l i n g  
F o u r  s t a n d  t y p e s ,  h a r d w o o d  ( H ) ,  m i x e d  h a r d w o o d  ( M H ) ,  m i x e d  c o n i f e r  ( M C ) ,  a n d  
c o n i f e r  ( C ) ,  w e r e  c h o s e n  t o  r e p r e s e n t  t h e  s u c c e s s i o n a l  c h a n g e s  f o u n d  i n  t h e  r e g i o n .  T h e  
y o u n g e s t  o f  t h e s e  s t a n d s ,  b u r n e d  i n  1 9 4 4 ,  i s  d o m i n a t e d  b y  h a r d w o o d s ,  a n d  t h e  o l d e s t  s t a n d ,  
b u r n e d  i n  1 7 6 0 ,  i s  d o m i n a t e d  b y  c o n i f e r s  ( T a b l e  1 ) .  T h e  i n t e r m e d i a t e  a g e d  s t a n d s  r e p r e s e n t  
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d i f f e r e n t  p r o p o r t i o n s  o f  h a r d w o o d  t o  c o n i f e r  m i x e s .  A l l  s i t e s  c h o s e n  f o r  c u t t i n g  w i t h i n  t h e s e  
f o r e s t s  w e r e  l o c a t e d  o n  m e s i c ,  c l a y  s o i l s .  
1 1 l r e e  r e p l i c a t e s  o f  e a c h  o f  f o u r  t r e a t m e n t s ,  i n  a  R a n d o m i z e d  B l o c k  D e s i g n  u s i n g  
1 0 m  x  1 0 m  q u a d r a t s ,  w e r e  l o c a t e d  w i t h i n  t h e  d i f f e r e n t  s t a n d s  f o r  a  t o t a l  o f  4 8  q u a d r a t s .  T h i s  
c h o s e n  g a p  s i z e  i s  c o n s i s t e n t  w i t h  n a t u r a l l y  o c c u r i n g  g a p s  i n  t h e s e  f o r e s t s  ( K n e e s h a w  a n d  
B e r g e r o n  I n - P r e s s ) .  T h e s e  t r e a t m e n t s ,  b y  r e m o v i n g  d i f f e r e n t  p r o p o r t i o n s  o f  t h e  t r e e  l a y e r ,  
r e p r e s e n t  d i f f e r e n t  d e g r e e s  o f  o p e n i n g s  p o s s i b l e  w i t h i n  t h e  f o r e s t .  T h e  f i r s t  t r e a t m e n t ,  i n  
w h i c h  a l l  t r e e s  g r e a t e r  t h a n  1  e m  D B H  w e r e  c u t  a n d  r e m o v e d  f r o m  t h e  s i t e ,  r e m o v e d  t h e  
m o s t  b a s a l  a r e a  a n d  t h e r e f o r e  r e s u l t e d  i n  t h e  g r e a t e s t  d e g r e e  o f  c a n o p y  o p e n i n g  ( T a b l e  1 ) .  
T h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  t r e a t m e n t s  w e r e  a t t e m p t s  t o  i m i t a t e  t h e  e f f e c t  o f  s p r u c e  b u d w o r m  
o u t b r e a k s .  I n  t h e  s e c o n d  t r e a t m e n t  a l l  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  ( > 1 c m  D B H )  w e r e  c u t  
a n d  r e m o v e d  f r o m  t h e  s i t e .  I n  t h e  t h i r d  t r e a t m e n t  a l l  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  t r e e s  w e r e  
g i r d l e d  b y  c u t t i n g  t h r o u g h  t h e  c a m b i u m  t o  t h e  s a p w o o d  i n  t w o  r i n g s  t h a t  c o m p l e t e l y  
e n c i r c l e d  t h e  t r e e .  T h i s  t r e a t m e n t  l e a d s  t o  t h e  s l o w  d e a t h  ( 1 - 2 y r s )  o f  t h e s e  t r e e s .  T h e  f i n a l  
t r e a t m e n t  w a s  t h e  c o n t r o l  ( n o  c u t t i n g ) .  
W i t h i n  e a c h  o f  t h e s e  t r e a t m e n t s  t w o  l m  w i d e  t r a n s e c t s  w e r e  e s t a b l i s h e d  
p e r p e n d i c u l a r  t o  e a c h  o t h e r  o n  n o r t h - s o u t h  a n d  e a s t - w e s t  a x e s .  A l l  c o n i f e r  s e e d l i n g s  w i t h i n  
t h e s e  t r a n s e c t s  w e r e  i d e n t i f i e d  t o  s p e c i e s  a n d  t a g g e d  f o r  f u r t h e r  a n a l y s i s .  D u e  t o  l o w  
n u m b e r s  o f  s e e d l i n g s  i n  t h e  t r a n s e c t s  o f  s o m e  q u a d r a t s ,  s a m p l i n g  a r e a  w i t h i n  t h e  q u a d r a t  w a s  
i n c r e a s e d  u n t i l  a  m i n i m u m  o f  1 5  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g s  p e r  b l o c k  w e r e  l o c a t e d  o r  u n t i l  t h e  
m a x i m u m  q u a d r a t  s i z e  ( 1 0 0 m
2
)  w a s  a t t a i n e d .  E v e n  s o ,  b a l s a m  f i r  w a s  l i m i t e d  t o  l e s s  t h a n  
1 5  s e e d l i n g s  i n  s i x  q u a d r a t s .  I n  t o t a l ,  9 3 9  s e e d l i n g s  g r e a t e r  t h a n  1 0  e m  i n  h e i g h t  ( t o  e n s u r e  
t h e  p o s s i b i l i t y  o f  b r a n c h  p r o d u c t i o n )  w e r e  m e a s u r e d  i n  t h e  4 8  q u a d r a t s .  P o o r  f o r m ,  l o s s  o f  
l e a d e r s  d u e  t o  b r o w s i n g  o r  b r e a k a g e  i n  t r a n s p o r t  r e d u c e d  t h e  n u m b e r  o f  s e e d l i n g s  u s e d  i n  t h e  
a n a l y s i s  t o  7 6 4  i n  t h e  a n a l y s e s  f o r  b r a n c h  p r o d u c t i o n ,  7 3 2  f o r  R H I  a n d  6 8 4  f o r  L B  r a t i o .  T h e  
l a t t e r  t w o  r a t i o s  r e q u i r e d  m o r e  m e a s u r e m e n t s  a n d  w e r e  t h u s  l i m i t e d  t o  a  g r e a t e r  d e g r e e  b y  
b r e a k a g e .  
I  
I  
7 9  
A l t h o u g h  t h e  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  w e r e  e s t a b l i s h e d  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  1 9 9 2  
g r o w i n g  s e a s o n  t h e i r  e f f e c t s  o n  s e e d l i n g  g r o w t h  w e r e  n o t  o b s e r v a b l e  u n t i l  t h e  f o l l o w i n g  
s e a s o n .  l b i s  i s  d u e  t o  t h e  d e t e r m i n a t e  n a t u r e  o f  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  g r o w t h ,  i n  
w h i c h  t h e  c u r r e n t  s e a s o n ' s  g r o w t h  i s  p r e - d e t e r m i n e d  i n  t h e  p r e v i o u s  g r o w i n g  s e a s o n .  A t  t h e  
e n d  o f  t h e  1 9 9 4  g r o w i n g  s e a s o n ,  t a g g e d  s e e d l i n g s  w e r e  h a r v e s t e d  a n d  t a k e n  b a c k  t o  t h e  
l a b o r a t o r y  f o r  a n a l y s i s .  A l l  s e e d l i n g s  w e r e  a g e d  a n d  t o t a l  h e i g h t  a s  w e l l  a s  h e i g h t  g r o w t h  
w a s  m e a s u r e d  f o r  t h e  p r e v i o u s  f o u r  y e a r s .  S i m i l a r l y  t h e  l e n g t h  o f  a l l  l a t e r a l  b r a n c h e s  t o  t h e i r  
f i r s t  n o d e  w a s  m e a s u r e d  f o r  e a c h  o f  t h e s e  y e a r s .  T h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  i n  e a c h  
y e a r  w a s  a l s o  n o t e d .  S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t ,  i . e .  t h e  e s t a b l i s h e m e n t  o f  n e w  i n d i v i d u a l s ,  b y  
s p e c i e s  w a s  a l s o  c o u n t e d  i n  e a c h  q u a d r a t  a t  t h e  e n d  o f  t h e  1 9 9 2 ,  1 9 9 3  a n d  1 9 9 4  g r o w i n g  
s e a s o n s  
T h e  c r e a t i o n  o f  c a n o p y  g a p s  l e a d s  t o  c h a n g e s  i n  r e s o u r c e  l e v e l s  a v a i l a b l e  t o  s e e d l i n g s  
g r o w i n g  w i t h i n  t h e  n e w l y  o p e n e d  a r e a .  A l t h o u g h  m u c h  r e s e a r c h  h a s  f o c u s e d  o n  t h e  e f f e c t s  
o f  l i g h t  o n  s e e d l i n g  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e  ( R e e d  e t  a l  1 9 8 3 ,  C a n h a m  1 9 8 8 ,  C l i n e  1 9 9 1 ,  
A a r s e n  1 9 9 5 )  c h a n g e s  i n  n u t r i e n t  a n d  m o i s t u r e  a v a i l a b i l i t y  m a y  a l s o  b e  i m p o r t a n t  ( C a n h a m  
&  M a r k s  1 9 8 5 ,  D e n s l o w  1 9 8 0 ,  1 9 8 7 ) .  A b i o t i c  a n d  b i o t i c  f a c t o r s  w e r e  t h e r e f o r e  m e a s u r e d  i n  
o r d e r  t o  e v a l u a t e  t h e i r  e f f e c t  o n  c h a n g e s  i n  s e e d l i n g  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e .  P e r c e n t  c o v e r  
o f  a l l  h e r b  a n d  s h r u b  s p e c i e s  w a s  e v a l u a t e d  i n  t h e  t r a n s e c t s .  S p e c i e s  w e r e  t h e n  s t r a t i f i e d  i n t o  
d i f f e r e n t  g r o u p s :  g r o u n d  h e r b s  ( h e r b s  g r o w i n g  a l o n g  t h e  g r o u n d  e . g  L i n n a e a  b o r e a l i s ) ,  l o w  
g r o w i n g  h e r b s  ( >  S c m  a n d  <  5 0  e m  h e i g h t ) ,  t a l l  h e r b s  ( >  5 0  e m ) ,  l o w  s h r u b s  ( < 5 0  e m )  a n d  
t a l l  s h r u b s  ( > 5 0 c m  h e i g h t ) .  
S o i l  t e m p e r a t u r e ,  a t  a  d e p t h  o f  1 5  e m ,  w a s  m e a s u r e d  a t  i n t e r v a l s  t h r o u g h o u t  t h e  f i r s t  
t w o  g r o w i n g  s e a s o n s .  P e r c e n t  m o i s t u r e  o f  t h e  o r g a n i c  h o r i z o n s  w a s  a l s o  e v a l u a t e d  
t h r o u g h o u t  t h e  f i r s t  t w o  g r o w i n g  s e a s o n s  a s  w a s  t h e  r a t e  o f  n i t r o g e n  m i n e r a l i z a t i o n .  
N i t r o g e n  m i n e r a l i z a t i o n  w a s  e v a l u a t e d  u s i n g  p l a s t i c  t u b e s  i n s e r t e d  i n t o  t h e  s o i l  a n d  t h e n  
w i t h d r a w n  a t  d i f f e r e n t  d a t e s  ( a t  l e a s t  3 0  d a y s  a p a r t )  t o  d e t e r m i n e  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  
q u a n t i t y  o f  n i t r a t e s  a n d  a m m o n i u m  ( D e G r a n d p r e  1 9 9 7 ) .  L i g h t  m e a s u r e m e n t s  m a d e  i n  t e n  
m i c r o - q u a d r a t s  r a n d o m l y  l o c a t e d  i n  t h e  t r a n s e c t s  w e r e  m a d e  a t  h e i g h t s  o f  S c m ,  I  m  a b o v e  t h e  
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f o r e s t  f l o o r ,  a n d  a b o v e  t h e  s h r u b  l a y e r .  L i g h t  w a s  m e a s u r e d  o n  c l o u d y  d a y s ,  u s i n g  t h e  
t h e c h n i q u e s  d e s c r i b e d  b y  P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 6  a n d  M e s s i e r  &  P u t t o n e n  1 9 9 5 .  A v e r a g e  
l i g h t  l e v e l s  p e r  s t r a t a  ( a s  w e l l  a s  f o r  a l l  o t h e r  v a r i a b l e s )  w e r e  r e t a i n e d  f o r  f u r t h e r  a n a l y s i s  a s  
t h e  o b j e c t  o f  t h e  s t u d y  w a s  t o  e v a l u a t e  t h e  e f f e c t  o f  e a c h  t r e a t m e n t  o n  o v e r a l l  s e e d l i n g  
p e r f o r m a n c e .  
D a t a  A n a l y s i s  
T o  e v a l u a t e  s e e d l i n g  r e s p o n s e  a  n u m b e r  o f  i n d i c e s  w e r e  u s e d .  T h e  f i r s t ,  t h e  l e a d e r  t o  
l a t e r a l  b r a n c h  ( L B )  r a t i o ,  r e f l e c t s  c h a n g e s  i n  a r c h i t e c t u r e .  T h i s  r a t i o  i s  c a l c u l a t e d  a s  
U ( a v e r a g e [ B
1  
• •  B . ] ) ,  w h e r e  L  i s  t h e  l e a d e r  l e n g t h  a n d  B
1  
• • •  a r e  t h e  l e n g t h s  o f  t h e  l a t e r a l  
b r a n c h e s  p r o d u c e d  f r o m  t h e  s a m e  n o d e  a s  t h e  l e a d e r .  I n d i v i d u a l s  g r o w i n g  i n  h i g h  l i g h t  
e n v i r o n m e n t s  p r o d u c e  l o n g e r  l e a d e r s  r e l a t i v e  t o  t h e  l a t e r a l  b r a n c h e s  t h a n  d o  i n d i v i d u a l s  
g r o w i n g  i n  l o w  l i g h t  e n v i r o n m e n t s  ( C h e n  e t  a l .  1 9 9 6 ) .  R a t i o s  g r e a t e r  t h a n  o n e  o c c u r  w h e n  
l e a d e r s  a r e  l o n g e r  t h a n  t h e  a v e r a g e  o f  t h e  l a t e r a l  b r a n c h  l e n g t h s .  T h e r e f o r e  a n y  i n c r e a s e  i n  
t h e  r a t i o  f r o m  o n e  y e a r  t o  t h e  n e x t  r e f l e c t s  a  c h a n g e  i n  a r c h i t e c t u r e  t o w a r d s  a  m o r e  
m o n o p o d i a !  f o r m  a d a p t e d  t o  h e i g h t  g r o w t h .  T h i s  r a t i o  h a s  b e e n  h i g h l y  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  
t o  p e r c e n t  l i g h t  r e c e i v e d  ( P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 5 ,  K l i n k a  e t  a l .  1 9 9 2 )  T o  e v a l u a t e  w h e t h e r  
t r e a t m e n t s  h a d  a n  e f f e c t  o n  l e a d e r  t o  l a t e r a l  b r a n c h  a r c h i t e c t u r e ,  r a t i o  d i f f e r e n c e s  w e r e  
c a l c u l a t e d  :  1 )  f r o m  b e f o r e  t r e a t m e n t  t o  o n e  y e a r  a f t e r ,  2 )  b e f o r e  t o  t w o  y e a r s  a f t e r  a n d  3 )  
f r o m  t h e  f i r s t  y e a r  t o  s e c o n d  y e a r  a f t e r  t r e a t m e n t .  T h e s e  y e a r  t o  y e a r  v a r i a t i o n s  w e r e  t e s t e d  i n  
o r d e r  t o  i d e n t i f y  t h e  p e r i o d  o f  t i m e  r e q u i r e d  b e f o r e  a  s i g n i f i c a n t  r e s p o n s e  o c c u r e d .  
T h e  s e c o n d  i n d e x  u s e d  w a s  t h e  r e l a t i v e  h e i g h t  i n c r e m e n t  ( R H I ) .  S i n c e  e a r l i e r  s t u d i e s  
h a v e  s h o w n  t h e  e f f e c t  o f  i n i t i a l  s i z e  o n  h e i g h t  i n c r e m e n t  r e s p o n s e  f o l l o w i n g  o p e n i n g s  
( H a t c h e r  1 9 6 4 ,  G h e n t  1 9 5 8 )  t h e  t r a d i t i o n a l  t e c h n i q u e  o f  u s i n g  r a t i o s  o f  l e a d e r  g r o w t h  t o  
s e e d l i n g  h e i g h t  w o u l d  l e a d  t o  b i a s e d  c o m p a r i s o n .  I n s t e a d  w e  u s e d  t h e  m e t h o d  p r o p o s e d  b y  
B r a n d  ( 1 9 8 6 )  t o  p e r m i t  c o m p a r i s o n s  i n  h e i g h t  g r o w t h  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  o f  d i f f e r e n t  i n i t i a l  
s i z e .  I n  t h i s  m e t h o d  R H I  i s  d e f i n e d  a s  t h e  r a t i o  o f  t h e  h e i g h t  i n c r e m e n t  i n  y e a r  n  t o  t h e  
h e i g h t  i n c r e m e n t  o f  y e a r n  p l u s  y e a r  n - 1 .  T h e  f o r m u l a t i o n  o f  t h e  R H I  i n  t h i s  m a n n e r ,  a l s o  
r e s u l t s  i n  i t  b e i n g  m o r e  s e n s i t i v e  t o  c h a n g e s  i n  r e l a t i v e  h e i g h t  t h a n  r a t i o s  b a s e d  o n  l e a d e r  
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -
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l e n g t h  t o  t o t a l  s e e d l i n g  h e i g h t .  A g a i n  s t a t i s t i c a l  a n a l y s e s  w e r e  p e r f o r m e d  o n  d i f f e r e n c e s  
f r o m  p r e - t r e a t m e n t  R I D ' s  t o  o n e  y e a r  a n d  t w o  y e a r s  a f t e r  t r e a t m e n t  a s  w e l l  a s  t h e  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  y e a r  R H I .  
T h e  f i n a l  i n d e x  u s e d  w a s  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p e r  n o d e ,  a g a i n  c o m p a r e d  
u s i n g  y e a r  t o  y e a r  d i f f e r e n c e s .  T h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  h a s  a l s o  b e e n  f o u n d  t o  
i n c r e a s e  i n  e n v i r o n m e n t s  w i t h  h i g h e r  i r r a d i a n c e  f o r  a  n u m b e r  o f  s p e c i e s  i n c l u d i n g  b a l s a m  f i r  
( O ' C o n n e l l  &  K e l t y  1 9 9 4 ,  P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 5 ) .  
T r e a t m e n t  e f f e c t s  o n  c h a n g e s  i n  t h e s e  i n d i c e s  w e r e  a n a l y s e d  i n  S Y S T A T  ( v e r s i o n  
6 . 0 )  u s i n g  a  t w o - w a y  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e .  P r e - t r e a t m e n t  v a l u e s  o f  t h e s e  i n d i c e s  a r e  
p r e s e n t e d  i n  T a b l e  2 .  A  t w o - w a y  A N O V  A  w a s  a l s o  u s e d  t o  t e s t  f o r  d i f f e r e n c e s  i n  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t  a n d  s e e d l i n g  m o r t a l i t y .  T o  i n v e s t i g a t e  t h e  i m p a c t  o f  a b i o t i c  v a r i a b l e s  a n d  
c o m p e t i n g  p l a n t  c o v e r  o n  s e e d l i n g  g r o w t h  r e s p o n s e ,  a  s t e p - b y - s t e p  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n  
w a s  u s e d .  V a r i a b l e s  t h a t  w e r e  i n t e r - c o r r e l a t e d  w e r e  i d e n t i f i e d  u s i n g  S Y S T A T ' s  ' T o l e r a n c e '  
v a l u e s  a n d  w e r e  s u b s e q u e n t l y  e l i m i n a t e d .  T r a n s f o r m a t i o n s  w e r e  p e r f o r m e d  o n  a  n u m b e r  o f  
v a r i a b l e s  i n  o r d e r  t o  r e s p e c t  a s s u m p t i o n s  o f  n o r m a l i t y  a n d  h o m o g e n e i t y  o f  v a r i a n c e s .  
D e n s i t y  o f  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  a n d  m o r t a l i t y  a s  w e l l  a s  l i g h t  m e a s u r e m e n t s  w e r e  l o g  
t r a n s f o r m e d ,  a n d  s o i l  m o i s t u r e  w a s  a r c s i n e  t r a n s f o r m e d .  
R E S U L T S  
S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  
N o n e  o f  t h e  t r e a t m e n t s  h a d  a  s i g n i f i c a n t  i m p a c t  o n  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  o r  m o r t a l i t y  
( T a b l e  3 ) .  S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  w a s ,  h o w e v e r ,  a f f e c t e d  b y  t h e  s t a n d  t y p e .  M u c h  g r e a t e r  
s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  o c c u r r e d  i n  t h e  h a r d w o o d  a n d  c o n i f e r  s t a n d s  t h a n  i n  t h e  m i x e d  s t a n d s  
( F i g u r e  I a ) .  A  c o m p a r i s o n  o f  n e w  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  a b u n d a n c e  o f  s e e d l i n g s  >  1 0  e m  
i n  h e i g h t  s h o w s  t h a t  a l t h o u g h  t h e r e  i s  s t i l l  n o  t r e a t m e n t  e f f e c t  ( T a b l e  3 ) ,  o n l y  i n  t h e  
h a r d w o o d  s t a n d  t y p e  i s  t h e  n u m b e r  o f  n e w  r e c r u i t s  m o r e  i m p o r t a n t  t h a n  t h e  n u m b e r  o f  
a d v a n c e  s e e d l i n g s  ( F i g u r e  l b ) .  
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S e e d l i n g  g r o w t h  r e s p o n s e  
T h e  a l l  c u t ,  a n d  i n  s o m e  c a s e s  t h e  c o n i f e r  c u t ,  t r e a t m e n t  c a u s e d  s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e s  
i n  a l l  t h e  i n d i c e s  o f  s e e d l i n g  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e  ( F i g u r e  2 ) .  T h e  g r e a t e s t  s i g n i f i c a n t  
i n c r e a s e s  w e r e  f o u n d  i n  t h e  p r e - t r e a t m e n t  t o  p o s t  t r e a t m e n t  m e a s u r e m e n t s  a n d  i n  a l l  b u t  o n e  
c a s e  t h e  c h a n g e s  f r o m  t h e  f i r s t  t o  s e c o n d  y e a r  a f t e r  t r e a t m e n t  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  
f r o m  t h e  c o n t r o l  ( F i g u r e  2 ) .  T h i s  t r e n d  w a s  p a r t i c u l a r l y  n o t i c e a b l e  f o r  t h e  R H I .  
A f t e r  t h e  1 s t  y e a r  t h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  w a s  s i m i l a r  f o l l o w i n g  a l l  
t r e a t m e n t s .  T w o  y e a r s  a f t e r  t r e a t m e n t  a  g r e a t e r  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  w e r e  p r o d u c e d  i n  t h e  a l l  
c u t  q u a d r a t s  t h a n  i n  e i t h e r  t h e  g i r d l e d  o r  c o n t r o l  q u a d r a t s  ( F i g u r e  2 ) .  T h e  r e s p o n s e  o f  
s e e d l i n g s  i n  t e r m s  o f  b r a n c h  p r o d u c t i o n ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  R H I ,  i s  n o t  i m m e d i a t e  b u t  r a t h e r  
o c c u r s  a f t e r  a  s h o r t  d e l a y .  
T h e  g i r d l i n g  t r e a t m e n t  d i d  n o t  r e s u l t  i n  s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e s  i n  a n y  o f  t h e  i n d i c e s  
w h e n  c o m p a r e d  t o  t h e  c o n t r o l .  H o w e v e r ,  a f t e r  t w o  y e a r s  i t s  e f f e c t s  w e r e  a l s o  s i m i l a r  t o  t h e  
c o n i f e r  c u t  t r e a t m e n t .  T h e  c o n i f e r  c u t  t r e a t m e n t  d i d  c a u s e  s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e s  i n  t h e  L B  
r a t i o  a n d  t h e  R H I  w h e n  c o m p a r e d  t o  t h e  c o n t r o l  
C h a n g e s  i n  R H I  a n d  t h e  L B  r a t i o  a r e  n o t  a f f e c t e d  b y  s t a n d  t y p e  ( T a b l e  3 ) .  H o w e v e r ,  
b o t h  s t a n d - t y p e  a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  t e r m  c a u s e d  s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  i n  t h e  n u m b e r  o f  
b r a n c h e s  p r o d u c e d :  t h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  b e i n g  g r e a t e r  i n  t h e  C  a n d  M C  s t a n d  
t y p e s  t h a n  i n  t h e  M H  s t a n d  t y p e  ( F i g u r e  2 ) .  S i g n i f i c a n t  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t r e a t m e n t s  a n d  
s t a n d  t y p e  w e r e  l i n k e d  t o  t h e  g r e a t e r  p r o p o r t i o n  o f  c o n i f e r s  c u t  i n  t h e  o l d e s t  s t a n d .  
T h e  o b s e r v e d  i n c r e a s e s  i n  t h e  R H I  w e r e  p r i m a r i l y  d u e  t o  i n c r e a s e s  i n  t h e  m a x i m u m  
l i g h t  a v a i l a b l e  i n  t h e  q u a d r a t  ( T a b l e  4 ) .  C h a n g e s  i n  t h e  L B  r a t i o  w e r e  n o t ,  h o w e v e r  d i r e c t l y  
r e l a t e d  t o  l i g h t .  I n s t e a d  t h i s  r a t i o  w a s  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  s u m m e r  s o i l  t e m p e r a t u r e s  a n d  
m o i s t u r e  c o n t e n t .  I t  w a s  a l s o  c o r r e l a t e d  t o  c h a n g e s  i n  p e r c e n t  c o v e r  o f  o t h e r  u n d e r s t o r y  
p l a n t s .  C h a r a c t e r i s t i c s  f o u n d  t o  b e  i m p o r t a n t  b y  C a r t e r  &  K l i n k a  ( 1 9 9 2 ) ,  L o r i m e r  ( 1 9 8 3 )  a n d  
S u n d k v i s t  ( 1 9 9 4 ) .  T h e  r e l a t i o n s h i p  o f  t h e  L B  r a t i o  t o  m o i s t u r e ,  t e m p e r a t u r e  a n d  u n d e r s t o r y  
I  
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v e g e t a t i o n  c o v e r  s u g g e s t s  t h a t  t h i s  i n d i c e  i s  s e n s i t i v e  t o  m a n y  v a r i a t i o n s  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  
a n d  t h u s  p r o v i d e s  a  g o o d  r e f l e c t i o n  o f  c h a n g e s  i n  c a n o p y  o p e n i n g  o n  s e e d l i n g  g r o w t h .  
B r a n c h  p r o d u c t i o n  w a s  a l s o  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  s o i l  m o i s t u r e  a n d  p l a n t  c o v e r ,  a s  w e l l  a s  
t o  m a x i m u m  l i g h t  l e v e l s  i n  t h e  y e a r  o f  g r e a t e s t  b r a n c h  p r o d u c t i o n  ( y r l  t o  y r 2 ) .  
D i s c u s s i o n  
S e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  
N a t u r a l  g a p  f o r m a t i o n  i n  s i m i l a r  m i x e d - w o o d  f o r e s t s  m a y  d u e  t o  m o r t a l i t y  c a u s e  b y  
t h e  s p r u c e  b u d w o r m ,  t o  i n d i v i d u a l  t r e e  s e n e s e n c e  a n d  m o r t a l i t y  o r  t o  w i n d t h r o w :  i n  o u r  s t u d y  
a r e a ,  t h e  m a j o r i t y  o f  g a p s  a r e  c a u s e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  I n -
P r e s s ) .  A d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  a b u n d a n t  o n  m a n y  s i t e s  i n  o u r  s t u d y  a r e a  b u t  s e e d l i n g  
e s t a b l i s h m e n t  f o l l o w i n g  c a n o p y  o p e n i n g s  m a y  b e  i m p o r t a n t  o n  s i t e s  w h e r e  a d v a n c e  
r e g e n e r a t i o n  i s  c o n s i d e r e d  i n a d e q u a t e  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 6 ) .  B a t z e r  &  P o p p  
( 1 9 8 5 ) ,  f o r  e x a m p l e ,  f o u n d  t h a t  4 5 %  o f  t h e i r  b u d w o r m  a t t a c k e d  s t a n d s  c o n t a i n e d  o n l y  p o s t -
o u t b r e a k  s e e d l i n g s .  K n e e s h a w  &  B e r g e r o n  ( i n  r e v i e w )  a l s o  s h o w  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  t o  
b e  i m p o r t a n t  f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  T h e  l a c k  o f  a  t r e a t m e n t  e f f e c t  o n  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t  m a y  b e  d u e  i n  p a r t  t o  t h e  s h o r t  p e r i o d  o f  t i m e  t h a t  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  w a s  
f o l l o w e d  a f t e r  t h e  t r e a t m e n t .  I n  e a s t e r n  C a n a d a ,  n e w l y  e s t a b l i s h e d  s e e d l i n g s  a c c o u n t e d  f o r  
l e s s  t h a n  2 %  o f  t h e  r e g e n e r a t i o n  i m m e d i a t e l y  f o l l o w i n g  t h e  l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  
( M a c L e a n  1 9 8 8 ) .  T h e  p r e s e n c e  o f  p a r e n t  t r e e s ,  t h e  p r o d u c t i o n  o f  s e e d  c r o p s  i n  t h e  y e a r s  
f o l l o w i n g  d i s t u r b a n c e ,  a n d  t h e  d i s t a n c e  t o  s e e d  t r e e s  a l l  a f f e c t  f i r  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  
( P l a c e  1 9 5 5 ,  F r a n k  1 9 9 0 ,  S i m s  e t  a l .  1 9 9 2 ,  G a l i p e a u  e t  a l .  1 9 9 7 ) .  
T h e  p o o r  r e c r u i t m e n t  i n  t h e  m i x e d  s t a n d s  m a y  b e  a  r e s u l t  o f  f e w e r  a v a i l a b l e  q u a l i t y  
m i c r o s i t e s  a s  c o n i f e r  a n d  t o t a l  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  m o s t  a b u n d a n t  i n  t h e  m i x e d  f o r e s t s  o f  
t h i s  r e g i o n  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 6 ) .  T h e  a b u n d a n c e  o f  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  i n  t h e  
c o n i f e r  s t a n d  m a y  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  a b u n d a n t  f i r  s e e d  s o u r c e .  T h i s  s t a n d  w a s  o n e  o f  t h e  
f e w  c o n i f e r  d o m i n a t e d  s t a n d s  n o t  d e v a s t a t e d  b y  t h e  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  d u r i n g  t h e  l a s t  
o u t b r e a k .  T h i s  s t a n d  h a d  n o t  o n l y  h i g h  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  b u t  a l s o  a  h i g h  d e n s i t y  o f  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  I n  t h e  h a r d w o o d  s t a n d  t h e  r e c e n t  r e c r u i t m e n t  o f  b a l s a m  f i r  m a y  d u e  t o  
I  
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t r e e s  t h a t  s u r v i v e d  t h e  l a s t  b u d w o r m  o u t b r e a k  ( B e r g e r o n  e t  a l  1 9 9 5 )  a n d  a r e  o n l y  n o w  
r e a c h i n g  s e x u a l  m a t u r i t y .  1 1 l i s  i s  s u p p o r t e d  b y  t h e  y o u n g  a g e  o f  t h i s  f o r e s t ,  h a v i n g  b u r n e d  i n  
1 9 4 4 ,  t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  s t a t u r e  o f  t h e  t r e e s  ( T a b l e  1 )  a n d  t h e  f a c t  t h a t  r e c e n t  s e e d l i n g  
e s t a b l i s h m e n t  a c c o u n t s  f o r  a  l a r g e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  t o t a l  r e g e n e r a t i o n  ( F i g u r e  2 b  ) .  
A n  a r g u m e n t  t h a t  p o o r e r  s e e d l i n g  s u r v i v a l  f o l l o w i n g  e s t a b l i s h m e n t  m a y  e x p l a i n  t h e  
h i g h e r  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  t o  t o t a l  r e g e n e r a t i o n  r a t i o  i n  h a r d w o o d  s t a n d s  d o e s  n o t  a p p e a r  
t o  b e  v a l i d  a s  g r e a t e r  s e e d l i n g  m o r t a l i t y  w a s  n o t  o b s e r v e d  i n  t h e s e  s t a n d s .  L o n g e r  t e r m  
o b s e r v a t i o n s  w o u l d  d i s t i n g u i s h  a n y  r e a l  p a t t e r n s  i n  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  a m o n g  s t a n d s  f r o m  
s h o r t - t e r m  t e m p o r a l  v a r i a t i o n s .  H o w e v e r ,  t h e  l a c k  o f  a n y  t r e a t m e n t  e f f e c t  o r  i n t e r a c t i o n  ( d u e  
t o  t h e  v a r i a t i o n  b e t w e e n  s t a n d  t y p e s )  a n d  t h e  r e l a t i v e l y  l o w  r a t i o s  o f  n e w  r e g e n e r a t i o n  t o  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  s u g g e s t  t h a t  t h e  i n i t i a l  e f f e c t  o f  c a n o p y  o p e n i n g s  i n  t h e s e  f o r e s t s  i s  o n  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  
R e s p o n s e  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  
I n  o u r  s t u d y ,  a s  i n  s i m i l a r  r e s e a r c h  o n  S c o t s  p i n e  ( S u n d k v i s t  1 9 9 4 ) ,  t h e  g r e a t e s t  
r e s p o n s e  i n  a l l  i n d i c e s  w a s  t o  t h e  a l l  c u t  t r e a t m e n t .  S t u d i e s  o f  u n d e r s t o r y  r e g e n e r a t i o n  a l s o  
s h o w  t h a t  b i o m a s s  o f  t h e  u n d e r s t o r y  v e g e t a t i o n  i n c r e a s e d  m o s t  w h e r e  o v e r s t o r y  r e m o v a l  w a s  
g r e a t e s t  ( S t o n e  &  W o l f e  1 9 9 6 ,  D e G r a n d p r e  1 9 9 7 ) .  T h e  r e s p o n s e ,  i n  t e r m s  o f  h e i g h t  
i n c r e m e n t  a n d  b r a n c h  p r o d u c t i o n  a s  a l s o  d e m o n s t r a t e d  b y  P a r e n t  &  M e s s i e r  ( 1 9 9 5 ) ,  W i l l i a m s  
( 1 9 9 6 )  a n d  O ' C o n n e l l  &  K e l t y  ( 1 9 9 4 ) ,  w a s  p r i m a r i l y  r e l a t e d  t o  m a x i m u m  l i g h t  l e v e l s  i n  t h e  
d i f f e r e n t  q u a d r a t s  ( T a b l e  4 ) .  
I n  l a r g e  o p e n i n g s  o r  o n  d r i e r  s i t e s  a  p e r i o d  o f  a c c l i m a t a t i o n  m a y  b e  r e q u i r e d  f o r  
p l a n t s  t o  a d a p t  t o  n e w  g r o w i n g  c o n d i t i o n s .  I n  f a c t ,  S u n d k v i s t  (  1 9 9 4 )  a n d  G o r d o n  (  1 9 7 3 )  d i d  
n o t  f i n d ,  a s  w e  d i d ,  a  f i r s t  y e a r  r e s p o n s e  i n  h e i g h t  g r o w t h  t o  c a n o p y  o p e n i n g s  b u t  r a t h e r  t h e y  
o b s e r v e d  a  d e l a y  o r  a  r e l a t i v e  d e c r e a s e  i n  s e e d l i n g  h e i g h t  g r o w t h .  
I n  n a t u r a l  f o r e s t  d y n a m i c s  i n  t h e  c l a y b e l t  r e g i o n  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t ,  s u d d e n  s m a l l -
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t h a t  t h e  e n s u i n g  c o n d i t i o n s  w o u l d  b e  f a v o u r a b l e  t o  a n  i m m e d i a t e  g r o w t h  r e s p o n s e  f r o m  
a d v a n c e  f i r  r e g e n e r a t i o n .  H o w e v e r  t h i s  f o r m  o f  g a p  o p e n i n g  i s  m i n o r  c o m p a r e d  w i t h  t h o s e  
c r e a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  ( > 8 0 %  o f  t r e e  m o r t a l i t y  i n  a l l  b u t  t h e  y o u n g e s t  h a r d w o o d  
d o m i n a t e d  s t a n d s  i s  d u e  t o  t h e  b u d w o r m ,  K n e e s h a w  &  B e r g e r o n  i n  p r e s s ) .  
D u r i n g  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  t r e e s  d i e  s l o w l y  o v e r  a  n u m b e r  o f  y e a r s  w i t h  
m a x i m u m  m o r t a l i t y  u s u a l l y  o c c u r r i n g  a  n u m b e r  o f  y e a r s  a f t e r  t h e  o n s e t  o f  a n  o u t b r e a k  
( B a s k e r v i l l e  &  M a c L e a n  1 9 7 9 ) .  T h e  g i r d l e d  q u a d r a t s  w e r e  t h e  o n e s  d e s i g n e d  t o  m o s t  c l o s e l y  
m i m i c  t h i s  d i s t u r b a n c e .  A l t h o u g h  t h e  g i r d l i n g  t r e a t m e n t  w a s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f r o m  
t h e  c o n t r o l  i t  r e s u l t e d ,  f o r  a l l  i n d i c e s ,  i n  i n c r e a s e d  v a l u e s  w h e n  c o m p a r e d  t o  t h e  c o n t r o l .  
S i n c e  t h i s  t r e a t m e n t  d o e s  n o t  r e s u l t  i n  a n  i m m e d i a t e  i n c r e a s e  i n  l i g h t ,  b u t  r a t h e r  i n  a  g r a d u a l  
i n c r e a s e  i n  l i g h t  a s  n e e d l e s  f a l l  o f f  a n d  t h e  t r e e  d i e s ,  i t  i s  n o t  s u r p r i s i n g  t h a t  s i g n i f i c a n t  r e s u l t s  
a r e  n o t  a p p a r e n t  a f t e r  t w o  y e a r s .  T h e  i m p l i c a t i o n s  a r e ,  t h u s ,  t h a t  i n  g a p s  c r e a t e d  d u e  t o  s p r u c e  
b u d w o r m  o u t b r e a k s  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i s  r e l e a s e d  g r a d u a l l y .  I n  n a t u r a l  s y s t e m s ,  h e i g h t  
g r o w t h  h a s  b e e n  f o u n d ,  w i t h  t i m e ,  t o  i n c r e a s e  u p  t o  f i v e  t i m e s  p r e - o u t b r e a k  l e v e l s  ( G h e n t  
1 9 5 8 ,  s e e  a l s o  B a t z e r  &  P o p p  1 9 8 5 ) .  
S i l v i c u l t u r a l l y ,  i t  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  a  m i n i m u m  o p e n i n g  s h o u l d  r e s u l t  i n  
i r r a d i a n c e  g r e a t  e n o u g h  t o  p e r m i t  h e i g h t  g r o w t h  t o  e q u a l  o r  t o  b e  g r e a t e r  t h a n  l a t e r a l  g r o w t h  
( K l i n k a  e t  a l .  1 9 9 2 ) .  I n  f i r  f o r e s t s  i n  t h e  s a m e  a r e a ,  h e i g h t  g r o w t h  e q u a l l e d  l a t e r a l  g r o w t h  a t  
2 5 %  f u l l  l i g h t  ( P a r e n t  &  M e s s i e r  1 9 9 5 ) .  O u r  s t u d y  s h o w s  t h a t  L B  r a t i o s  g r e a t e r  t h a n  o n e  c a n  
b e  a c h i e v e d  w i t h  1 0 0 m
2  
o p e n i n g s  i n  w h i c h  a l l  t r e e s  a r e  c u t .  
C o n c l u s i o n  
I n  f i r  d o m i n a t e d  b o r e a l  f o r e s t s ,  s m a l l  o p e n i n g s  i n  w h i c h  a l l  t r e e s  a r e  r e m o v e d  d o  n o t  
a f f e c t  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  ( a t  l e a s t  i n  t h e  s h o r t  t e r m )  b u t  r a t h e r  i n f l u e n c e  t r e e  
g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e .  S i l v i c u l t u r a l  d e c i s i o n s  s h o u l d  t h e r e f o r e  f o c u s  o n  c o n c e n t r a t i n g  
o p e r a t i o n s  w h e r e  t h e r e  i s  s u f f i c i e n t  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  S t a n d  d e v e l o p m e n t  i n  e v e n  s m a l l  
c u t s  o f  1 0 0  m
2  
w i l l  b e  f a s t e r  t h a n  i n  n a t u r a l l y  c r e a t e d  s p r u c e  b u d w o r m  g a p s  d u e  t o  g r e a t e r  
s e e d l i n g  h e i g h t  g r o w t h  a n d  g r e a t e r  i n v e s t m e n t s  i n  t h e  s t r u c t u r e  n e e d e d  t o  m a x i m i z e  g r o w t h .  
I  
I  
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T h e  r e s u l t s  o f  t h e  g i r d l i n g  t r e a t m e n t  s u g g e s t  t h a t  r e s p o n s e s  o f  s e e d l i n g s  t o  b u d w o r m  
o u t b r e a k s  w i l l  b e  d e l a y e d  o r  r e d u c e d  d u e  t o  t h e  s l o w  m o r t a l i t y  o f  t h e  o v e r s t o r y  t r e e s .  O u r  
t h r e e  y e a r  s t u d y  d o e s  n o t ,  o b v i o u s l y ,  p r o v i d e  c o n c l u s i v e  r e s u l t s  o n  l o n g - t e r m  c h a n g e s  
f o l l o w i n g  g a p  c r e a t i o n  b u t  i t  d o e s  s u g g e s t  t h a t  a  l o n g - t e r m  r e s p o n s e  t o  a  p r o l o n g e d  i n c r e a s e  
i n  l i g h t  w o u l d  i n c l u d e  n o t  o n l y  i n c r e a s e d  h e i g h t  g r o w t h  a n d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  l e a d e r  t o  
l a t e r a l  b r a n c h e s  r a t i o ,  b u t  a l s o  a n  o v e r a l l  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  t h a t  i s  
p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  d e g r e e  a n d  r a p i d i t y  o f  c a n o p y  o p e n i n g .  
A C K N O W L E D G E M E N T S  
T h i s  r e s e a r c h  w a s  f u n d e d  b y  t h e  N a t i o n a l  S c i e n c e  a n d  E n g i n e e r i n g  R e s e a r c h  C o u n c i l  o f  
C a n a d a ,  Qu~bec's M i n i s t r y  o f  S c i e n c e  a n d  H i g h e r  E d u c a t i o n  ( F C A R )  a n d  Qu~bec's M i n i s t r y  
o f  N a t u r a l  R e s o u r c e s .  W e  w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  C h r i s t i a n  B e d a r d ,  I s a b e l l e  A u b i n ,  R o b i n  
D u c h e s n e a u  a n d  S y l v i e  S o u g a v i n s k i  f o r  m a n y  l o n g  h o u r s  o f  w o r k  i n  t h e  f i e l d  a n d / o r  t h e  
l a b o r a t o r y  a n d  ! . A u b i n  a n d  Y v e s  C l a v e a u  f o r  r e v i e w i n g  t h e  t e x t .  W e  a l s o  t h a n k  S y l v a i n  
P a r e n t ,  C h r i s t i a n  M e s s i e r  a n d  O l a  E n g e l m a r k  f o r  m a n y  h e l p f u l  c o m m e n t s  a n d  c o n s t r u c t i v e  
c r i t i c i s m s  w h i c h  g r e a t l y  i m p r o v e d  t h e  m a n u s c r i p t .  
R E F E R E N C E S  
A a r s e n ,  L . W .  1 9 9 5 .  H y p o t h e s i s  f o r  t h e  e v o l u t i o n  o f  a p i c a l  d o m i n a n c e  i n  p l a n t s :  i m p l i c a t i o n  
f o r  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  o v e r c o m p e n s a t i o n .  O i k o s  7 4 :  1 4 9 - 1 5 6  
A n o n y m o u s .  1 9 9 3 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  n o r m a l s  1 9 6 1 - 1 9 9 0 . _  C a n a d i a n  c l i m a t e  p r o g r a m .  
E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  A t m o s p h e r i c  E n v i r o n m e n t  S e r v i c e .  D o w n s  v i e w ,  O n t a r i o .  
B a s k e r v i l l e ,  G . L .  1 9 7 5 .  S p r u c e  b u d w o r m :  s u p e r  s i l v i c u l t u r i s t .  F o r .  C h r o n .  5 1 :  1 3 8 - 1 4 0 .  
B a t z e r ,  H . O .  &  P o p p ,  M . P .  1 9 8 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  
i n  M i n n e s o t a .  F o r .  C h r o n .  6 1 :  7 5 - 8 0 .  
B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 1 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  i s l a n d a n d  m a i n l a n d  l a k e s h o r e  l a n d s c a p e s  o n  b o r e a l  
f o r e s t  f i r e  r e g i m e s .  E c o l o g y  7 2  :  1 9 8 0 - 1 9 9 2 .  
B e r g e r o n ,  Y .  &  D u b u c  M .  1 9 8 9 .  S u c c e s s i o n  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  C a n a d i a n  b o r e a l  
I  
I  
f o r e s t .  V e g e t a t i o  7 9 :  5 1 - 6 3 .  
B e r g e r o n ,  Y .  &  C h a r r o n  D .  1 9 9 4 .  P o s t f i r e  s t a n d  d y n a m i c s  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  
(Qu~bec): A  d e n d r o e c o l o g i c a l  a p p r o a c h .  E c o s c i e n c e  1 :  1 7 3 - 1 8 4 .  
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B e r g e r o n ,  Y . ,  A .  B o u c h a r d ,  P .  G a n g l o f f  &  Camir~. C .  1 9 8 3 .  L a  c l a s s i f i c a t i o n  e c o l o g i q u e  d e s  
m i l i e u x  f o r e s t i e r s  d e  I a  p a r t i e  o u e s t  d e s  c a n t o n s  d ' H e b e c o u r t  e t  d e  R o q u e m a u r e ,  
A b i t i b i ,  Q u e b e c .  E t u d e s  ~cologiques n o .  9 .  U n i v e r s i r e  L a v a l ,  Q u e b e c .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  L e d u c  A . ,  M o r i n  H .  &  J o y a l  C .  1 9 9 5 .  B a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  f o l l o w i n g  t h e  l a s t  
s p r u c e  b u d w o n n  o u t b r e a k  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 5 :  1 3 7 5 - 1 3 8 4 .  
B r a n d ,  D . G .  1 9 8 6 .  A  c o m p e t i t i o n  i n d e x  f o r  p r e d i c t i n g  t h e  v i g o u r  o f  p l a n t e d  D o u g l a s - f i r  i n  
s o u t h w e s t e r n  B r i t i s h  C o l u m b i a .  C a n . J . F o r .  R e s .  1 6 : 2 3 - 2 9 .  
C a n h a m ,  C . D .  1 9 8 8 .  G r o w t h  a n d  c a n o p y  a r c h i t e c t u r e  o f  s h a d e - t o l e r a n t  t r e e s :  r e s p o n s e  t o  
c a n o p y  g a p s .  E c o l o g y  6 9 :  7 8 6 - 7 9 5 .  
C a n h a m ,  C . D .  &  M a r k s  P . L .  1 9 8 5 .  T h e  r e s p o n s e  o f  w o o d y  p l a n t s  t o  d i s t u r b a n c e :  p a t t e r n s  o f  
e s t a b l i s h m e n t  a n d  g r o w t h .  l n .  T h e  e c o l o g y  o f  d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  d y n a m i c s .  
S . T . A .  P i c k e t t  a n d  P . S .  W h i t e  ( E d i t o r s ) .  A c a d e m i c  P r e s s ,  N e w  Y o r k .  p p  1 9 7 - 2 1 6 .  
C a r t e r ,  R . E .  &  K l i n k a  K .  1 9 9 2 .  V a r i a t i o n  i n  s h a d e  t o l e r a n c e  o f  D o u g l a s  f i r ,  w e s t e r n  
h e m l o c k  a n d  w e s t e r n  r e d  c e d a r  i n  c o a s t a l  B r i t i s h  C o l u m b i a .  F o r e s t  E c o l o g y  a n d  
M a n a g e m e n t  5 5 :  8 7 - 1 0 5 .  
C h e n ,  H . Y . H . ,  K l i n k a  K . ,  &  K a y a h a r a  G . J .  1 9 9 6 .  E f f e c t s  o f  l i g h t  o n  g r o w t h ,  c r o w n  
a r c h i t e c t u r e ,  a n d  s p e c i f i c  l e a f  a r e a  f o r  n a t u r a l l y  e s t a b l i s h e d  P i n u s  c o n t o r t a  v a r .  
l a t i f o l i a  a n d  P s e u d o t s u g a  m e n z i e s i i  v a r .  g l a u c a  s a p l i n g s .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 6 :  1 1 4 9 -
1 1 5 7 .  
C l i n e ,  M . G .  1 9 9 1 .  A p i c a l  d o m i n a n c e .  T h e  B o t a n i c a l  R e v i e w  5 1 :  3 1 8 - 3 5 8 .  
D a n s e r e a u ,  P .  &  B e r g e r o n  Y .  1 9 9 3 .  F i r e  h i s t o r y  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  o f  
n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 3 :  2 5 - 3 2 .  
D e G r a n d p r e ,  L .  1 9 9 7 .  L ' i n f l u e n c e  d e  l a  c o m b i n a i s o n  d e  d e u x  t y p e s  d e  p e r t u r b a t i o n s  
n a t u r e l l e s  s u r  l a  d y n a m i q u e  d e s  c o m m u n a u t e s  d e  s o u s - b o i s  d a n s  l e  s u d  d e  l a  fon~t 
b o r e a l e .  P h . D .  D i s s e r t a t i o n ,  U n i v e r s i t e  d u  Q u e b e c  a  M o n t r e a l ,  M o n t r e a l ,  Q u e b e c .  
1 4 0 p .  
D e n s l o w ,  J . S .  1 9 8 0 .  P a t t e r n s  o f  p l a n t  s p e c i e s  d i v e r s i t y  d u r i n g  s u c c e s s i o n  u n d e r  d i f f e r e n t  
d i s t u r b a n c e  r e g i m e s .  E c o l o g y  4 6 :  1 8 - 2 1  
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S y s t .  1 8 :  4 3 1 - 4 5 1 .  
F r a n k ,  R .  1 9 9 0 .  A b i e s  b a l s a m e a  ( L . )  M i l l  B a l s a m  f i r .  p p .  2 6 - 3 5 .  I n  B u m s ,  R . H .  a n d  
H o n k a l a ,  B . H .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l u m e  I .  C o n i f e r s .  U S D A  A g r i c u l t u r a l  
H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n ,  D . C .  
G a l i p e a u ,  C . ,  K n e e s h a w ,  D . O . &  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 7 .  W h i t e  s p r u c e  a n d  b a l s a m  f i r  
c o l o n i z a t i o n  o f  a  s i t e  i n  t h e  s o u t h  e a s t e r n  b o r e a l  f o r e s t  a s  o b s e r v e d  6 8  y e a r s  a f t e r  f i r e .  
C a n . J . F o r . R e s .  2 7 :  1 3 9 - 1 4 7 .  
G h e n t ,  A . W .  1 9 5 8 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  
b u d w o r m .  n  A g e ,  h e i g h t  g r o w t h  a n d  r e l a t e d  s t u d i e s  o f  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g s .  F o r .  S c i .  
4 :  1 3 5 - 1 4 6 .  
G h e n t ,  A . W . ,  F r a s e r ,  D . A .  &  T h o m a s ,  J . B .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  
d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  I .  E v i d e n c e  o f  t r e n d s  i n  f o r e s t  s u c c e s s i o n  d u r i n g  
t h e  d e c a d e  f o l l o w i n g  b u d w o r m  d e v a s t a t i o n .  F o r .  S c i .  4 :  1 8 4 - 2 0 8 .  
G o r d o n ,  D .  1 9 7 3 .  
R e s e a r c h  
R e l e a s e d  a d v a n c e  r e p r o d u c t i o n  o f  w h i t e  a n d  r e d  f i r .  U S D A  F o r e s t  
P a p e r  P S W - 9 5 .  
H a t c h e r ,  R . J .  1 9 6 4 .  B a l s a m  f i r  a d v a n c e  g r o w t h  a f t e r  c u t t i n g  i n  Q u e b e c .  F o r .  C h r o n .  4 0 :  
8 6 - 9 2 .  
H e l m s ,  J .  &  S t a n d i f o r d ,  R .  1 9 8 5 .  P r e d i c t i n g  r e l e a s e  o f  a d v a n c e  r e p r o d u c t i o n  o f  m i x e d  
c o n i f e r  s p e c i e s  i n  C a l i f o r n i a  f o l l o w i n g  o v e r s t o r y  r e m o v a l .  F o r .  S c i .  3 1 :  3 - 1 5 .  
H y t t e b o m ,  H . ,  P a c k h a m  J . R .  &  V e r w i j s t  T . .  1 9 8 7 .  T r e e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s ,  s t a n d  
s t r u c t u r e  a n d  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  i n  t h e  m o n t a n e  v i r g i n  f o r e s t  o f  V a l l i b a c k e n ,  
n o r t h e r n  S w e d e n .  V e g e t a t i o  7 2 :  3 - 1 9 .  
K l i n k a ,  K . ,  W a n g  Q . ,  K a y a h a r a  G . J . ,  C a r t e r  R . E .  &  B l a c k w e l l  B . A . .  1 9 9 2 .  L i g h t - g r o w t h  
r e s p o n s e  r e l a t i o n s h i p s  i n  P a c i f i c  s i l v e r  f i r  ( A b i e s  a m a b i l i s )  a n d  s u b a l p i n e  f i r  ( A b i e s  
l a s i o c a r p a ) .  C a n .  J  B o t .  7 0 :  1 9 1 9 - 1 9 3 0 .  
K n e e s h a w ,  D . O .  &  B e r g e r o n  Y .  1 9 9 6 .  E c o l o g i c a l  f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  a d v a n c e  
r e g e n e r a t i o n  i n  Q u e b e c ' s  s o u t h w e s t e r n  b o r e a l  f o r e s t .  C a n .  J . F o r .  R e s .  2 6 :  8 8 9 - 8 9 8 .  
K n e e s h a w ,  D . D .  &  B e r g e r o n  Y .  I n - P r e s s .  C a n o p y  g a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  t r e e  r e p l a c e m e n t  
i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t .  E c o l o g y  
K u u l u v a i n e n ,  T .  1 9 9 4 .  G a p  d i s t u r b a n c e ,  g r o u n d  m i c r o t o p o g r a p h y ,  a n d  t h e  r e g e n e r a t i o n  
d y n a m i c s  o f  b o r e a l  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  F i n l a n d :  a  r e v i e w .  A n n .  Z o o l .  F  e n n i c i  3 1 :  3 5 -
5 1 .  
I  
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L e e m a n s ,  R .  1 9 9 1 .  C a n o p y  g a p s  a n d  e s t a b l i s h m e n t  p a t t e r n s  o f  s p r u c e  ( P i c e a  a b i e s  ( L . )  
K a r s t . )  i n  t w o  o l d - g r o w t h  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  c e n t r a l  S w e d e n .  V e g e t a t i o  9 3 :  1 5 7 -
1 6 5 .  
L o r i m e r ,  C .  G .  1 9 8 3 .  A  t e s t  o f  t h e  a c c u r a c y  o f  s h a d e - t o l e r a n c e  c l a s s i f i c a t i o n s  b a s e d  o n  
p h y s i o g n o m i c  a n d  r e p r o d u c t i v e  t r a i t s .  C a n .  J .  B o t .  6 1 :  1 5 9 5 - 1 5 9 8 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 4 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  t h e  p r o d u c t i v i t y  a n d  s t a b i l i t y  
o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  F o r .  C h r o n .  6 0 :  2 7 3 - 2 7 9 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  v e g e t a t i o n ,  s t r u c t u r e  a n d  
s u c c e s s i o n  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  o n  C a p e  B r e t o n  I s l a n d ,  C a n a d a .  p p .  2 5 3 - 2 6 1 .  I n  
M . J . A .  W e r g e r ,  P . J . M .  v a n  d e r  A a r t  a n d  J . T . A .  V e r h o e v e n  ( E d s ) .  P l a n t  f o r m  a n d  
v e g e t a t i o n  s t r u c t u r e .  A c a d e m i c  P u b l i s h i n g ,  T h e  H a g u e ,  N e t h e r l a n d s .  
M e s s i e r ,  C .  &  P u t t o n e n ,  P .  1 9 9 5 .  S p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  v a r i a t i o n  i n  t h e  l i g h t  e n v i r o n m e n t  o f  a  
d e v e l o p i n g  S c o t s  p i n e  s t a n d :  t h e  b a s i s  f o r  a  q u i c k  a n d  e f f i c i e n t  m e t h o d  o f  
c h a r a c t e r i z i n g  l i g h t .  C a n .  J .  F o r .  R e s  2 5 :  3 4 3 - 3 5 4 .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 0 .  A n a l y s e  d e n d r o e c o l o g i q u e  d ' u n e  sapini~re i s s u e  d ' u n  c h a b l i s  d a n s  l a  z o n e  
bor~ale, Qu~bec. C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 0 : 1 7 5 3 - 1 7 5 8 .  
M o r i n ,  H . ,  L a p r i s e  D .  &  B e r g e r o n  Y .  1 9 9 3 .  C h r o n o l o g y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  n e a r  
L a k e  D u p a r q u e t ,  A b i t i b i  r e g i o n ,  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 3 :  1 4 9 7 - 1 5 0 6 .  
O ' C o n n e l l ,  B . M .  &  K e l t y ,  M . J .  1 9 9 4 .  C r o w n  a r c h i t e c t u r e  o f  u n d e r s t o r y  a n d  o p e n - g r o w n  
w h i t e  p i n e  ( P i n u s  s t r o b u s  L . )  s a p l i n g s .  T r e e  P h y s i o l o g y  1 4 :  8 9 - 1 0 2 .  
O l i v e r ,  W . W .  &  D o l p h ,  K . L .  1 9 9 2 .  M i x e d - c o n i f e r  s e e d l i n g  g r o w t h  v a r i e s  i n  r e s p o n s e  t o  
o v e r s t o r y  r e l e a s e .  F o r .  E c o l .  M a n a g e .  4 8 :  1 7 9 - 1 8 3 .  
Par~. D .  B e r g e r o n ,  Y .  &  Camir~. C .  1 9 9 3 .  C h a n g e s  i n  t h e  f o r e s t  f l o o r  o f  C a n a d i a n  s o u t h e r n  
b o r e a l  f o r e s t  a f t e r  d i s t u r b a n c e .  J .  V e g .  S c i .  4 :  8 1 1 - 8 1 8 .  
P a r e n t ,  S .  &  M e s s i e r  C .  1 9 9 5 .  E f f e t s  d ' u n  g r a d i e n t  d e  lumi~re s u r  l a  c r o i s s a n c e  e n  h a u t e u r  e t  
l a  m o r p h o l o g i e  d e  l a  c i m e  d u  s a p i n  b a u m i e r  reg~nere n a t u r e l l e m e n t .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  
2 5 :  8 7 8 - 8 8 5 .  
P a r e n t ,  S .  &  M e s s i e r  C .  1 9 9 6 .  A  s i m p l e  a n d  e f f i c i e n t  m e t h o d  t o  e s t i m a t e  m i c r o s i t e  l i g h t  
a v a i l a b i l i t y u n d e r a f o r e s t c a n o p y .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 6 :  1 5 1 - 1 5 4 .  
P l a c e ,  I .  C .  1 9 5 5 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  s e e d b e d  c o n d i t i o n s  o n  t h e  r e g e n e r a t i o n  o f  s p r u c e  a n d  
b a l s a m  f i r .  C a n .  D e p .  N o r t h  A f f .  N a t u r .  R e s o u r .  F o r e s t .  B r .  B u l l .  1 1 7 .  
R e a d e r ,  R . J . ,  B o n s e r ,  S . P . ,  D u r a l i a ,  T . E .  &  B r i c k e r  B . B .  1 9 9 5 .  I n t e r s p e c i f i c  v a r i a t i o n  i n  t r e e  
I  
I  
9 0  
s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  c a n o p y  g a p s  i n  r e l a t i o n  t o  t r e e  d e n s i t y .  J .  V e g .  S c i .  6 :  6 0 9 -
6 1 4 .  
R o w e ,  J . S .  1 9 7 2 .  F o r e s t  r e g i o n s  o f  C a n a d a .  E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  O t t a w a .  
R u e l ,  J . C .  &  H u o t ,  M .  1 9 9 3 .  I m p a c t  d e  l a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  l ' e p i n e t t e  
( C h o r i s t o n e u r a f u m i f e r a n a  ( C l e m . ) )  s u r  I a  r e g e n e r a t i o n  d e s  sapini~res apr~s l a  c o u p e  a  
b l a n c .  F o r .  C h r o n .  6 9 :  1 6 3 - 1 7 2 .  
S a k a i ,  S .  1 9 8 7 .  P a t t e r n s  o f  b r a n c h i n g  a n d  e x t e n s i o n  g r o w t h  o f  v i g o r o u s  s a p l i n g s  o f  
J a p a n e s e  A c e r  s p e c i e s  i n  r e l a t i o n  t o  t h e i r  r e g e n e r a t i o n  s t r a t e g i e s .  C a n .  J .  B o t .  6 5 :  
1 5 7 8 - 1 5 8 5 .  
S i m s ,  R . A . ,  K e r s h a w ,  H . M .  &  W i c k w a r e ,  G . M .  1 9 9 0 .  T h e  a u t e c o l o g y  o f  m a j o r  t r e e  s p e c i e s  
i n  t h e  N o r t h  C e n t r a l  R e g i o n  o f  O n t a r i o .  O n t a r i o  M i n i s t r y  o f  N a t u r a l  R e s o u r c e s  
P u b l i c a t i o n  5 3 1 0 .  1 2 6 p .  
S p e n c e r ,  G .  1 9 8 5 .  T h e  e f f e c t  o f  a  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  o n  r e g e n e r a t i o n  d e v e l o p m e n t .  
B . S c . F .  T h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  N e w  B r u n s w i c k ,  F r e d e r i c t o n  N e w ,  B r u n s w i c k .  
S t o n e ,  W . E .  &  W o l f e ,  M . L .  1 9 9 6 .  R e s p o n s e  o f  u n d e r s t o r y  v e g e t a t i o n  t o  v a r i a b l e  t r e e  
m o r t a l i t y  f o l l o w i n g  a  m o u n t a i n  p i n e  b e e t l e  e p i d e m i c  i n  l o d g e p o l e  p i n e  s t a n d s  
i n  n o r t h e r n  U t a h .  V e g e t a t i o .  1 2 2 :  1 - 1 2 .  
S u n d k v i s t ,  H .  1 9 9 4 .  I n i t i a l  g r o w t h  o f  P i n u s  s y l v e s t r i s  a d v a n c e  r e p r o d u c t i o n  f o l l o w i n g  
v a r y i n g  d e g r e e s  o f  r e l e a s e .  S c a n d .  J .  F o r .  R e s .  9 :  3 6 0 - 3 6 6 .  
T h i b a u l t ,  M .  &  H o t t e ,  D .  1 9 8 5 .  L e s  r e g i o n s  e c o l o g i q u e s  d u  Q u e b e c  m e r i d i o n a l  ( 2 n d  
a p p r o x i m a t i o n ) .  M a p .  S e r v i c e  d e  I a  c a r t o g r a p h i e ,  minist~re d e  I ' E n e r g i e  e t  d e s  
R e s s o u r c e s  d u  Q u e b e c .  
V i n c e n t ,  J . S . &  H a r d y ,  L .  1 9 7 7 .  L ' e v o l u t i o n  e t  ! ' e x t i n c t i o n  d e s  l a c s  g l a c i a r e s  B a r l o w  e t  
O j i b w a y  e n  t e r r i t o i r e  Q u e b e c o i s .  G e o g r a p h i e  P h y s i q u e  e t  Q u a t e r n a i r e  3 1 :  3 5 7 - 3 7 2 .  
W i l l i a m s ,  H . J .  1 9 9 6 .  L a  d y n a m i q u e  d e  c r o i s s a n c e  d e  r e g e n e r a t i o n  p r e - e t a b l i e  d u  s a p i n  
d o u g l a s  e t  d u  p i n  l o d g e p o l e  s u r  l e  p l a t e a u  F r a s e r ,  C o l o m b i e - B r i t a n i q u e .  M e m o i r e  d e  
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F i g u r e  3 . 1  S e e d l i n g  r e s p o n s e  t o  t h e  d i f f e r e n t  s t a n d  t y p e s  i n  t e r m s  o f  a )  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t ,  b )  t h e  r a t i o  o f  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  t o  t o t a l  r e g e n e r a t i o n  a n d  c )  c h a n g e s  
i n  b r a n c h  p r o d u c t i o n .  S i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  ( p <  0 . 0 5 )  b e t w e e n  s t a n d  t y p e s  a r e  
n o t e d  b y  d i f f e r e n t  l e t t e r s .  
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F i g u r e  3 . 2  S e e d l i n g  r e s p o n s e  t o  t h e  d i f f e r e n t  t r e a t m e n t s  i n  t e r m s  o f  c h a n g e s  
i n  t h e  a )  L B  ( l e a d e r  t o  b r a n c h )  r a t i o ,  b )  t h e  R H I  ( r e l a t i v e  h e i g h t  i n c r e m e n t )  
a n d  c )  b r a n c h  p r o d u c t i o n .  S i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  ( p < 0 . 0 5 )  a r e  n o t e d  b y  
d i f f e r e n t  l e t t e r s .  
Table 3.1 Original tree basal area (m2/ha) by species for each treatment and stand age as well as basal area removed following the 
treatment. The group conifers is comprised primarily of balsam fir with a small proportion of white spruce. For the treatment girdled 
the basal area removed is the basal area girdled but remaining in the quadrat. For the other treatments, the trees that are cut are 
physically removed from the site. 
Control Girdled 
Stand Conifers Aspen Birch Cedar Removed Conifers Aspen Birch Cedar Removed 
Type 
H 1.3 (1.5) 38.7 (17.5) 4.0 (5.7) 0 (0) 0 (0) 1.4 (0.8) 41.4 (11.0) 1.8 (3.2) 0 (0) 1.4 (0.8) 
MH 9.4 (3.4) 20.4 (17.7) 11.1 (15.3) 0 (0) 0 (0) 7.9 (5.3) 22.3 (9.1) 10.1 (5.7) 0 (0) 7.9 (0.8) 
MC 16.3 (13.6) 30.1 (5.2) 1.4 (1.1) 0 (0) 0 (0) 8.0 (3.0) 23.2 (5.0) 2.6 (2.6) 0 (0) 8.0 (2.9) 
c 19.4 (6.2) 3.9 (6.8) 0 (0) 15.9 (7.0) 0 (0) 21.2 (13.4) 0 (0) 0 (0) 22.4 (10.0) 21.2 (13.4) 
Conifers Cut All Cut 
Stand Conifers Aspen Birch Cedar Removed Conifers Aspen Birch Cedar Removed 
Type 
H 1.7 (1.8) 30.8 (20.5) 6.5 (9.6) 0 (0) 1.8 (1.8) 3.8 (5.2) 18.1 (13.8) 11.4 (9.0) 0 (0) 33.4 (9.3) 
MH 11.7 (8.4) 17.0 (16.2) 8.6 (6.3) 0 (0) 11.7 (8.4) 8.7 (4.0) 0.0 (0.0) 10.5 (1.5) 0 (0) 19.2 (3.6) 
MC 14.6 (7.8) 21.7 (15.0) 5.9 (0.9) 0 (0) 14.7 (7 .8) 20.5 (11.6) 18.1 (2.0) 2.2 (3.8) 0 .2 (0.4) 41.0 (11.5) 
c 17.6 (6.1) 0 (0) 0 (0) 17.8 (15.2) 17.6 (6.1) 19.5 (9.9) 3.9 (6.8) 0 (0) 15.9 (7.0) 38.5 (9.3) 
...... .. ; ...: 
Table 3.2 Pre-treatment LB ratio, RHI and branch production values and standard errors for the treatments and stand types. 
LB Ratio RHI Branch LB Ratio RHI Branch 
Production Production 
Girdled 0.504 ± 0.022 0.482 ± 0.012 1.356 ± 0.119 H 0.626 ± 0.039 0.494 ± 0.016 1.778 ± 0.157 
Conifers Cut 0.511 ± 0.026 0.483 ± 0.010 1.316±0.129 MH 0.525 ± 0.020 0.500 ± 0.010 1.551 ± 0.107 
All Trees 0.538 ± 0.032 0.475 ± 0.019 1.264 ± 0.115 MC 0.485 ± 0.023 0.485 ± 0.007 1.104 ± 0.084 
Cut 
Control 0.574 ± 0.029 0.501 ± 0.011 1.457 ± 0.233 c 0.530 ± 0.031 0.462±0.016 0.944 ± 0.129 
.... r.a , .. .. , 
Table 3.3 Two-way ANOVA's for the growth and architecture indices as well as for seedling recruitment, showing their F-values for 
Stand, Treatment and interaction effects. Significant probabilities are marked with asterisks such that*< .05, ** <.01 and*** 
<0.001. 
Leader to Lateral Branch Ratio Relative Height 
Increment 
2 yr difference 1 yr difference 2nd - 1st yr diff 2 yr difference 1 yr difference 2nd- 1st yr diff 
Treatment 13.049 *** 9.969 *** 3.314* 5.462 *** 12.006 **"' 1.164 
Stand 0.870 0.713 0.895 0.979 0.555 0.786 
Trtmnt x Std 0.630 3.320 ** 1.017 1.551 1.453 1.156 
Seedling Recruitment to 
Branch Seedling Advance Regeneration Seedling 
Number Recruitment Ratio Mortality 
2 yr difference 1 yr 2nd- 1st yr 
difference diff 
Treatment 4.251 ** 1.554 4.601 ** 1.193 0.610 0.172 
Stand 7.154 *** 1.068 3.705 * 3.519 * 0.000 *** 0.793 
Trtmnt x Std 2.358 * 1.399 2.917 ** 0.908 0.881 0.521 
.. .. .. 
,.., .. ) 
-· 
·a  






T a b l e  3 . 4  R e g r e s s i o n  e q u a t i o n s  f o r  t h e  d i f f e r e n t  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e  i n d i c e s  b a s e d  o n  
a b i o t i c  a n d  c o m p e t i t i o n  v a r i a b l e s .  T h e s e  e q u a t i o n s  w e r e  c a l c u l a t e d  o n l y  f o r  t h o s e  p e r i o d s  
t h a t  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  ( p <  0 . 0 5 )  a f f e c t e d  b y  t h e  t r e a t m e n t s .  
R 2  
L e a d e r  t o  B r a n c h  G r o w t h  R a t i o  D i f f e r e n c e :  
B e f o r e  t r e a t m e n t  t o  t w o  y e a r s  a f t e r  t r e a t m e n t =  - 2 . 1 0 8  +  1 . 8 4 9  J u l y  S o i l  M o i s t u r e  0 . 5 0  
+  0 . 0 7 2  J u n e  S o i l  T e m p e r a t u r e +  0 . 3  ( 2  y r  c h a n g e  i n  t o t a l  s h r u b  a n d  h e r b  c o v e r )  
B e f o r e  t r e a t m e n t  t o  o n e  y e a r  a f t e r  t r e a t m e n t =  - 0 . 9 1 3  +  1 . 1 0  J u l y  S o i l  M o i s t u r e +  0 . 2 3  
0 . 0 1 2  ( 1  y e a r  c h a n g e  i n  t o t a l  h e r b  c o v e r )  
R e l a t i v e  H e i g h t  I n c r e m e n t  D i f f e r e n c e :  
B e f o r e  t r e a t m e n t  t o  t w o  y e a r s  a f t e r  t r e a t m e n t =  - 0 . 1 4 6  +  0 . 0 8 2  A b o v e  S h r u b  L i g h t  0 . 2 9  
B e f o r e  t r e a t m e n t  t o  o n e  y e a r  a f t e r  t r e a t m e n t =  - 0 . 1 9 3  +  0 . 1 0 4  A b o v e  S h r u b  L i g h t  0 . 4 1  
+  0 . 0 5 8  N i t r o g e n  L e a c h i n g  
B r a n c h  P r o d u c t i o n  D i f f e r e n c e :  
B e f o r e  t r e a t m e n t  t o  t w o  y e a r s  a f t e r  t r e a t m e n t =  - 1 . 0 7 3  +  1 . 5 7 3  J u l y  S o i l  M o i s t u r e  0 . 1 3 4  
Y e a r  o n e  t o  y e a r  t w o =  - 0 . 1 9 1  +  0 . 1 9 4  A b o v e  S h r u b  L i g h t  0 . 1 0 4  
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S P A T I A L  A N D  T E M P O R A L  P A 1 T E R N S  O F  S E E D L I N G  R E C R U I T M E N T  W I T H I N  
S P R U C E  B U D W O R M  C A U S E D  C A N O P Y  G A P S  
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4 . 1  A B S T R A C T  
G a p  d y n a m i c s  t h e o r y  s u g g e s t s  t h a t  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  p a t t e r n s  o f  s p e c i e s  r e c r u i t m e n t  
w i t h i n  c a n o p y  g a p s  m a y  b e  d u e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  t o l e r a n c e  t o  s h a d e .  A l t h o u g h  t h i s  t h e o r y  
h a s  b e e n  d e v e l o p e d  i n  l o w  l a t i t u d e  f o r e s t s  w e  s u g g e s t  t h a t  i t  i s  a l s o  a p p l i c a b l e  t o  b o r e a l  
f o r e s t s .  T h i s  s t u d y  i n v e s t i g a t e s  t e m p o r a l  a n d  s p a t i a l  s e e d l i n g  p a t t e r n s  i n  s p r u c e  b u d w o r m  
c a u s e d  c a n o p y  g a p s .  F i v e  g a p s  i n  a  2 3 4  y e a r  o l d  c o n i f e r  d o m i n a t e d  f o r e s t  w e r e  i n v e s t i g a t e d  
i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t .  A l l  t r e e s  w e r e  m a p p e d  w i t h  X Y  c o o r d i n a t e s  a n d  
s e e d l i n g s ,  s h r u b s  a n d  h e r b s  m a p p e d  i n  a  g r i d  o v e r l a i n  o n t o  t h e  g a p .  S e e d l i n g s  w e r e  a l s o  
a g e d .  N e a r e s t  n e i g h b o u r  d i s t a n c e s  t o  g a p  e d g e s  a n d  d i s t a n c e  t o  s o u t h e r n  g a p  e d g e  w e r e  
m e a s u r e d  f r o m  t h e  c e n t r e  o f  a l l  q u a d r a t s .  P e r c e n t  c o v e r  o f  s h r u b s  a n d  o f  h e r b s  w a s  
e v a l u a t e d  i n  a l l  q u a d r a t s ,  a n d  c a l c u l a t e d  f o r  t h e  q u a d r a t  t o  t h e  s o u t h  a n d  f o r  a l l  e i g h t  a d j a c e n t  
q u a d r a t s .  S h a d e  t o l e r a n t  f i r  a n d  c e d a r  s e e d l i n g s  w e r e  f o u n d  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p s  
w h i l e  i n t o l e r a n t  a s p e n  s e e d l i n g s  w e r e  c o r r e l a t e d  t o  t h e  n o r t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p s .  A t  t h e  g a p  
l e v e l  f i r  s e e m e d  t o  b e  l e s s  a b u n d a n t  w h e r e  A c e r  s p i c a t u m  c o v e r  w a s  h i g h .  T h i s  w a s  v e r i f i e d  
a t  t h e  s m a l l e r  s c a l e  o f  i n d i v i d u a l  q u a d r a t s  w h e r e  f i r  s e e d l i n g  d e n s i t y  w a s  n e g a t i v e l y  r e l a t e d  
t o  A . s p i c a t u m  c o v e r .  A  t e m p o r a l  p a r t i t i o n i n g  o f  g a p s  i n t o  p r e  a n d  p o s t  g a p  f o r m a t i o n  a l s o  
s h o w s  a  g r a d i e n t  o f  s p e c i e s  e s t a b l i s l u n e n t  r e l a t e d  t o  s h a d e  t o l e r a n c e .  T h e  z o n e  o f  h i g h  l i g h t  
i n  t h e  n o r t h e r n  p a r t  o f  l a r g e  g a p s  m a y  b e  o n e  o f  t h e  m e c h a n i s m s  p e r m i t t i n g  t h e  m a i n t e n a n c e  
o f  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  i n  t h e s e  f o r e s t s .  H o w e v e r ,  t h e  s m a l l  a r e a  o f  t h i s  z o n e  a n d  t h e  s l o w n e s s  
o f  g a p  f o r m a t i o n  w i l l  l i m i t  t h e i r  a b u n d a n c e .  
K e y  W o r d s :  s h a d e  t o l e r a n c e ,  c a n o p y  g a p s ,  s p a t i a l  p o s i t i o n ,  s h r u b  c o m p e t i t i o n ,  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t ,  b a l s a m  f i r ,  t r e m b l i n g  a s p e n ,  c e d a r ,  s p r u c e  b u d w o r m  
K e y  P h r a s e s :  t e m p o r a l  a n d  s p a t i a l  p a r t i t i o n i n g  o f  g a p s ,  m a i n t e n a n c e  o f  s h a d e  i n t o l e r a n t  
s p e c i e s ,  c o m p e t i t i o n  b y  A c e r  s p i c a t u m ,  b o r e a l  f o r e s t  s t a n d  d y n a m i c s ,  s p r u c e  b u d w o r m  
c a u s e d  c a n o p y  g a p s  
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4 . 2 R E S U M E  
L a  t M o r i e  r e l a t i v e  t t  l a  d y n a m i q u e  d e s  t r o u e e s  p r o p o s e  q u e  l e  r e c r u t e m e n t  s p a t i a l  e t  t e m p o r e !  
d e s  es~ces d a n s  u n e  t r o u e e  s ' e f f e c t u e  s e l o n  l e u r  d e g r e  d e  t o l e r a n c e  a  l ' o m b r e .  B i e n  q u e  
c e t t e  t h e o r i e  a i t  e t e  d e v e l o p p e e  d a n s  I e s  f o r € t s  d u  s u d ,  e l l e  p e u t  a u s s i  s ' a p p l i q u e r  a  I a  f o r € t  
b o r e a l e .  C e t t e  e t u d e  v i s e  a  e v a l u e r  I e s  p a t r o n s  s p a t i a u x  e t  t e m p o r e l s  d e  r e c r u t e m e n t  d e s  
s e m i s  d e  d i f f e r e n t e s  es~ces d a n s  d e s  t r o u e e s  c a u s e e s  p a r  I a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  
l ' e p i n e t t e  ( T B E ) .  C i n q  t r o u e e s  o n t  e t e  e t u d i e e s  d a n s  d e s  p e u p l e m e n t s  l o c a l i s e s  a u  s u d  d e  I a  
f o r € t  b o r e a l e  e t  q u i  n ' e t a i e n t  p a s  p e r t u r b e s  p a r  l e  f e u  d e p u i s  2 3 4  a n s .  D a n s  c h a q u e  t r o u e e ,  
t o u s  I e s  a r b r e s  o n t  e t e  c a r t o g r a p h i e s  e n  u t i l i s a n t  u n  s y s t e m e  d e  c o o r d o n n e e s  X Y .  
L ' a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  a i n s i  q u e  l e s  r e c o u v r e m e n t s  a r b u s t i f  e t  h e r b a c e e  o n t  a u s s i  e t e  m e s u r e s  
a  l ' a i d e  d ' u n e  g r i l l e  c o m p o s e e  d e  q u a d r a t s  d e  2 m  p a r  2 m  c o u v r a n t  ! ' e n s e m b l e  d e  I a  t r o u e e .  
T o u s  l e s  s e m i s  o n t  e t e  § g e s  a u  l a b o r a t o i r e .  P o u r  c h a q u e  p a r c e l l e  d e  4  m
2
,  I a  d i s t a n c e  
m i n i m a l e  e n t r e  s o n  p o i n t  c e n t r a l  e t  I a  b o r d u r e  d e  I a  t r o u e e  f u t  m e s u r e e  d e  m € m e  q u e  I a  
d i s t a n c e  I a  s e p a r a n t  d e  I a  b o r d u r e  s u d  d e  I a  t r o u e e .  L e  r e c o u v r e m e n t  d e s  es~ces 
c o m p e t i t r i c e s  a  a u s s i  e t e  e v a l u e  d a n s  c h a q u e  q u a d r a t  e t  l e u r  i n f l u e n c e  a  e t e  a n a l y s e e  e n  
u t i l i s a n t  u n e  m o y e n n e  p o u r  l e s  h u i t s  p a r c e l l e s  a d j a c e n t e s  a  c h a q u e  q u a d r a t  d e  m € m e  q u ' e n  
u t i l i s a n t  l e  q u a d r a t  l o c a l i s e  i m m e d i a t e m e n t  a u  s u d .  N o s  r e s u l t a t s  i n d i q u e n t  q u e  I e  s a p i n  e t  
l ' e p i n e t t e ,  d e u x  es~ces t o l e r a n t e s  a  l ' o m b r e ,  s e  r e t r o u v e n t  a u  s u d  d e s  t r o u e e s  t a n d i s  q u e  I e s  
s e m i s  d e s  es~ces i n t o l e r a n t e s  t e l  q u e  l e  t r e m b l e ,  s o o t  a s s o c i e s  a v e c  I a  p o r t i o n  n o r d  d e s  
t r o u e e s .  A  l ' e c h e l l e  d e s  t r o u e e s ,  l ' a b o n d a n c e  d u  s a p i n  e t  I e  r e c o u v r e m e n t  d e  l ' e r a b l e  a  e p i s  
s e m b l e n t  € t r e  i n v e r s e m e n t  c o r r e l e s  e t  c e t t e  r e l a t i o n  e s t  v e r i f i e e  a  l ' e c h e l l e  d e s  q u a d r a t s .  
L ' a n a l y s e  d e s  p a t r o n s  d ' e t a b l i s s e m e n t  t e m p o r e l s  d e s  es~ces i n d i q u e  u n  p a r t i t i o n n e m e n t  
s e l o n  l e  d e g r e  d e  t o l e r a n c e  a  l ' o m b r e .  L e s  es~ces i n t o l e r a n t e s  a  l ' o m b r e  s ' e t a b l i s s e n t  s u i t e  a  
l ' e p i d e m i e  d e  I a  T B E  a l o r s  q u e  l e s  es~ces t o l e r a n t e s  s o o t ,  a  I a  f o i s ,  r e c r u t e e s  a v a n t  e t  s u i t e  a  
l a  f o r m a t i o n  d e  l a  t r o u e e .  L e  m a i n t i e n  d e s  e s p e c e s  i n t o l e r a n t e s  d a n s  l e s  fon~ts § g e e s  e s t  
a s s u r e  p a r  I a  g r a n d e  d i m e n s i o n  d e s  t r o u e e s .  C e p e n d a n t ,  e l l e s  n e  s e r o n t  p a s  a b o n d a n t e s  c a r  
l e s  p r o c e s s u s  m e n a n t  a  I a  f o r m a t i o n  d e s  t r o u e e s  p a r  l a  T B E  s o n t  I e n t s  e t  p a r c e  q u e  l a  z o n e  
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4 . 3  I n t r o d u c t i o n  
T h r o u g h o u t  t h e  r a n g e  o f  b a l s a m  f i r  ( A b i e s  b a l s a m e a ) ,  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
h a v e  h a d  a  m a j o r  i m p a c t  o n  t h e  s t r u c t u r e  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  f o r e s t .  W h e r e  f o r e s t s  a r e  
c o m p o s e d  o f  p u r e  s t a n d s  o f  f i r ,  d a m a g e  c a u s e d  b y  t h i s  i n s e c t  r e s u l t s  i n  l a r g e  s c a l e  m o r t a l i t y .  
A  c y c l i c a l  p a t t e r n  o f  f i r  m o r t a l i t y  f o l l o w e d  b y  w a v e s  o f  f i r  r e c r u i t m e n t  f r o m  a b u n d a n t  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  h a s  b e e n  p r o p o s e d  a n d  s u b s e q u e n t l y  s u p p o r t e d  f o r  t h e s e  f o r e s t s  
( B a s k e r v i l l e  1 9 7 5 ,  M a c L e a n  1 9 8 4 ,  1 9 8 8 ,  M o r i n  1 9 9 4 )  
I n  f o r e s t s  w i t h  m o r e  d i v e r s e  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  t h e  p a t t e r n  i s  f a r  m o r e  c o m p l e x .  
S p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  l e a d  t o  a  p a t c h y  f o r e s t  s t r u c t u r e  i n  w h i c h  l e s s  v u l n e r a b l e  a n d  
n o n - h o s t  t r e e  s p e c i e s  s u r v i v e  t h e  o u t b r e a k .  T h e  f o r e s t  t h e n  b e c o m e s  a  m o s a i c  o f  f o r e s t e d  
a r e a s  a n d  g a p s .  G h e n t  e t  a l .  ( 1 9 5 7 )  f o u n d  t h a t  i n c r e a s e s  o r  d e c r e a s e s  i n  t h e  r a t i o  o f  f i r  t o  
s p r u c e  f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s  v a r i e d  f r o m  r e g i o n  t o  r e g i o n .  I t  h a s  a l s o  b e e n  
s u g g e s t e d  t h a t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  m a y  l e a d  t o  t h e  f o r e s t  o s c i l l a t i n g  b e t w e e n  b i r c h  
a n d  f i r  d o m i n a n c e  ( M a r c h a n d  1 9 9 0 ) .  S u c c e s s i o n a l  s t a g e  ( c o m p o s i t i o n a l  t y p e )  h a s  b e e n  
f o u n d  t o  h a v e  a  f u r t h e r  i m p a c t  o n  s p e c i e s  r e c r u i t m e n t  f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s  
( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  i n  p r e s s ) .  I n  t h i s  s t u d y ,  b a l s a m  f i r ,  a l t h o u g h  a l w a y s  t h e  m o s t  
a b u n d a n t  s e e d l i n g ,  d e c r e a s e d  i n  p r o p o r t i o n  i n  t h e  o l d e r  s t a n d s  w h i l e  c e d a r  i n c r e a s e d .  F r e l i c h  
a n d  R e i c h  ( 1 9 9 5 )  a l s o  s u g g e s t  t h a t  c e d a r ,  b e c a u s e  i t  i s  a  n o n - h o s t  t r e e ,  i s  a b l e  t o  i n c r e a s e  a t  
t h e  e x p e n s e  o f  f i r  w h e r e  f i r e  d o e s  n o t  o c c u r  f o r  l o n g  p e r i o d s .  E v e n  i n  p u r e  e a s t e r n  f i r  f o r e s t s  
t h e  b u d w o r m  m a y  h a v e  a n  i m p a c t  o n  r e l a t i v e  s e e d l i n g  a b u n d a n c e  i n  d i f f e r e n t  s t a n d  t y p e s .  
H a r d w o o d  r e g e n e r a t i o n  w a s  f o u n d  t o  i n c r e a s e  m o s t  i n  m a t u r e  s t a n d s  a n d  l e a s t  i n  i m m a t u r e  
s t a n d s  w h i l e  f i r  r e g e n e r a t i o n  d e c r e a s e d  m o s t  i n  o l d e r  s t a n d s  ( S p e n c e r  1 9 8 5 ) .  
O t h e r  c h a n g e s  i n  s t a n d  d y n a m i c s  m a y  b e  d u e  t o  i n t e r a c t i o n s  w i t h  n o n - t r e e  s p e c i e s .  
I n  M i n n e s o t a ,  f i r  r e g e n e r a t i o n  d e c r e a s e d  w h e n  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  e x c e e d e d  8 0 %  o f  t h e  
i n i t i a l  s t a n d  b a s a l  a r e a  w h i l e  t h e  a b u n d a n c e  o f  s h r u b s  i n c r e a s e d  ( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ) .  
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K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  ( i n  p r e s s ) ,  a s  w e l l ,  s u g g e s t  t h a t  f i r  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  m a y  d e c r e a s e  
i n  l a r g e  g a p s  d u e  t o  i n c r e a s e d  c o m p e t i t i o n  f r o m  s h r u b s .  
T e m p o r a l  p a t t e r n s  i n  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  a r e  a l s o  a f f e c t e d  b y  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  
T h e  b u d w o r m  f e e d s  p r e f e r e n t i a l l y  o n  n e w  t i s s u e s ,  i n c l u d i n g  r e p r o d u c t i v e  t i s s u e s  ( S c h o o l e y  
1 9 7 8 ) ,  t h u s  l i m i t i n g  s e e d  p r o d u c t i o n  t o  t h o s e  t r e e s  n o t  a t t a c k e d  b y  t h e  b u d w o r m .  M a n y  
s t u d i e s  h a v e  s h o w n  t h a t  r e g e n e r a t i o n  f o l l o w i n g  a n  o u t b r e a k  i s  p r i m a r i l y  c o m p o s e d  o f  t r e e s  
e s t a b l i s h e d  p r i o r  t o  t h e  o u t b r e a k  ( F y e  a n d  T h o m a s  1 9 6 3 ,  M a c L e a n  1 9 8 8 ,  M o r i n  a n d  L a p r i s e  
i n  p r e s s ,  O s a w a  1 9 9 4 ) .  H o w e v e r ,  o t h e r  s t u d i e s  h a v e  s h o w n  t h a t  a b u n d a n t  s e e d l i n g  
e s t a b l i s h m e n t  c a n  o c c u r  d u r i n g  a n d  a f t e r  t h e  o u t b r e a k  ( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  M a r c h a n d  
1 9 9 0 ) .  T h e  m a i n t e n a n c e  o f  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  m a y  a l s o  b e  d u e  t o  o p e n i n g s  i n  t h e  c a n o p y .  
M a n y  s t u d i e s  i n d e e d  s u g g e s t  t h a t  s h a d e  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  m a y  i n c r e a s e  i n  a b u n d a n c e  
f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o r  s h o w  t h a t  s i g n i f i c a n t  n u m b e r s  o f  b i r c h  a n d  o t h e r  h a r d w o o d  
i n v a d e r s  a r e  p r e s e n t  o n  t h e  s i t e  ( M a c L e a n  1 9 8 4 ,  1 9 8 8 ,  M a r c h a n d  1 9 9 0 ) .  H o w e v e r ,  
b u d w o r m - c a u s e d  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  o c c u r s  o v e r  a  p e r i o d  o f  y e a r s  a n d  t h e r e f o r e  i n c r e a s e s  i n  
l i g h t  a r e  g r a d u a l .  S u c h  g r a d u a l  i n c r e a s e s  m a y  b e  m o r e  a d v a n t a g e o u s  t o  t o l e r a n t  o r  s e m i -
t o l e r a n t  t r e e s  o r  s h r u b s .  
G a p  d y n a m i c s  t h e o r y  s u g g e s t s  t h a t  s p e c i e s  d i f f e r  i n  t h e  s i z e  o f  g a p s  i n  w h i c h  t h e y  a r e  
m o s t  s u c c e s f u l  a n d  i n  t h e  p e r i o d  o f  t i m e  i n  w h i c h  t h e y  e s t a b l i s h  r e l a t i v e  t o  g a p  f o r m a t i o n  
( B r o k a w  1 9 8 5 ,  1 9 8 7 ,  W h i t m o r e  1 9 8 9 ) .  A  f u r t h e r  e x t e n s i o n  o f  t h i s  i d e a  i s  t h a t  d i f f e r e n t  
l o c a t i o n s  i n  t h e  g a p  w i l l  b e  m o r e  f a v o u r a b l e  t o  s o m e  s p e c i e s  t h a n  o t h e r s .  P u t z  ( 1 9 8 3 )  a n d  
B r o k a w  ( 1 9 8 5 )  s u g g e s t  t h a t  s h a d e  i n t o l e r a n t  t r e e s  w i l l  b e  m o s t  s u c c e s f u l  i n  t h e  c e n t r e  o f  g a p s  
a n d  s h a d e  t o l e r a n t s  t o w a r d s  t h e  p e r i p h e r y .  T h e s e  s t u d i e s ,  h o w e v e r ,  c o m e  f r o m  t r o p i c a l  
r e g i o n s  w h e r e  i n c i d e n t  l i g h t  c o m e s  f r o m  h i g h  a n g l e s .  I n  b o r e a l  r e g i o n s  s u n  a n g l e s  a r e ,  o n  
t h e  o t h e r  h a n d ,  l o w e r  a n d  d i r e c t  b e a m  r a d i a t i o n  i s  d i s p l a c e d  t o  t h e  n o r t h  o f  t h e  g a p  ( C a n h a m  
e t  a l .  1 9 9 0 ,  B a n e t  a l .  I n  r e v i e w ) .  I t  c a n  t h e n  b e  h y p o t h e s i z e d  t h a t  n o r t h e r n  g a p  l o c a t i o n s  
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T o  t e s t  t h i s  h y p o t h e s i s  a n d  t o  b e t t e r  u n d e r s t a n d  p a t t e r n s  i n  s e e d l i n g  r e g e n e r a t i o n  w e  
i n v e s t i g a t e d  t h e  s p a t i a l  r e l a t i o n s h i p  o f  s e e d l i n g s  t o  t h e  s u r r o u n d i n g  g a p  a n d  t o  v e g e t a t i o n  
w i t h i n  t h e  g a p  a l o n g  a  g r a d i e n t  o f  g a p  s i z e s .  S i m i l a r l y ,  t e m p o r a l  v a r i a t i o n  i n  s e e d l i n g  
r e c r u i t m e n t  h a s  a l s o  b e e n  s t u d i e d .  A  n u m b e r  o f  h y p o t h e s e s  a r e  s u g g e s t e d :  1 )  t h a t  s e e d l i n g  
a b u n d a n c e  w i l l  b e  g r e a t e s t  a t  i n c r e a s i n g  d i s t a n c e s  f r o m  t h e  s o u t h e r n  e d g e  o f  t h e  g a p  ( i . e .  
w h e r e  l i g h t  l e v e l s  a r e  h i g h e r ) ,  2 )  t h a t  s e e d l i n g s  w i l l  b e  m o s t  s u c c e s s f u l  w h e r e  s h r u b s  ( s e e  
G h e n t  1 9 5 8 ,  B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 )  a r e  l o w  i n  a b u n d a n c e  a n d  3 )  t e m p o r a l l y  i t  i s  e x p e c t e d  
t h a t  m o s t  f i r  a n d  s p r u c e  r e c r u i t m e n t  w i l l  b e  f r o m  t h e  p r e - o u t b r e a k  p e r i o d ,  t h a t  c e d a r  w i l l  b e  
r e c r u i t e d  c o n t i n u o u s l y  a n d  t h a t  b i r c h  a n d  a s p e n  w i l l  b e  r e c r u i t e d  i m m e d i a t e l y  f o l l o w i n g  t h e  
p e r i o d  o f  m a x i m u m  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y .  
4 . 4  S t u d y  A r e a  
T h e  s t u d y  a r e a  i s  s i t u a t e d  i n  Q u e b e c ' s  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  a t  a  l a t i t u d e  b e t w e e n  4 8 °  
1 5 '  a n d  4 8 °  3 0 '  N o r t h  a n d  a  l o n g i t u d e  o f  7 9 °  1 5 '  a n d  7 9 °  3 0 '  W e s t .  T h i s  r e g i o n  i s  
c h a r a c t e r i z e d  b y  c l a y  d e p o s i t s  f r o m  t h e  p o s t - g l a c i a l  l a k e s  B a r l o w  a n d  O j i b w a y  ( V i n c e n t  a n d  
H a r d y  1 9 7 7 ) .  T h e  s t u d y  r e g i o n ,  i n  t h e  f o r e s t s  s u r r o u n d i n g  L a k e  D u p a r q u e t ,  i s  d o m i n a t e d  b y  
a  r o l l i n g  c l a y  l o w l a n d  i n t e r s p e r s e d  b y  s m a l l  r o c k y  h i l l s  u p  t o  5 5 0  m  i n  e l e v a t i o n  o v e r l a i n  
w i t h  r e w o r k e d  t i l l  d e p o s i t s  ( B e r g e r o n  e t  a t .  1 9 8 3 ) .  T h e  c l i m a t e  c a n  b e  c l a s s i f i e d  a s  c o l d  a n d  
c o n t i n e n t a l  w i t h  a n  a n n u a l  a v e r a g e  t e m p e r a t u r e  o f  0 . 8 ° C  a n d  w i t h  a n  a v e r a g e  a n n u a l  
p r e c i p i t a t i o n  o f  8 5 7  m m  ( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  T h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  f r o s t  f r e e  d a y s  i s  6 4 ,  
a l t h o u g h  f r o s t  c a n  o c c u r  a t  a n y  t i m e  d u r i n g  t h e  g r o w i n g  s e a s o n  ( A n o n y m o u s  1 9 9 3 ) .  
T h e  f o r e s t s  o f  t h e  s t u d y  a r e a  b e l o n g  t o  t h e  f i r  t o  w h i t e  b i r c h  c l i m a x  r e g i o n  ( T h i b a u l t  
a n d  H o t t e  1 9 8 5 )  o r  t o  R o w e ' s  ( 1 9 7 2 )  M i s s i n a i b i - C a b o n g a  s e c t i o n  w h e r e  a n  a s s o c i a t i o n  o f  
b a l s a m  f i r ,  b l a c k  a n d  w h i t e  s p r u c e  w i t h  p a p e r  b i r c h  a n d  t r e m b l i n g  a s p e n  d o m i n a t e s .  J a c k  
p i n e  m a y  a l s o  b e  p r e s e n t  o n  s o m e  s i t e s ,  a n d  w h e r e  f i r e  h a s  n o t  o c c u r r e d  f o r  l o n g  p e r i o d s  
w h i t e  c e d a r  m a y  b e  a b u n d a n t  ( B e r g e r o n  a n d  D u b u c  1 9 8 9 ) .  
T h e  f i r e  h i s t o r y  o f  s t a n d s  i n  t h e  L a k e  D u p a r q u e t  a r e a  h a s  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  u s i n g  
d e n d r o e c o 1 o g i c a l  t e c h n i q u e s  ( B e r g e r o n  1 9 9 1 ,  D a n s e r e a u  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 3 ) .  T h e  f i r e  c y c l e  
I  
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h a s  c h a n g e d  f r o m  a n  e s t i m a t e d  6 3  y e a r s  f o r  t h e  p r e  1 8 7 0  p e r i o d  t o  g r e a t e r  t h a n  9 9  y e a r s  i n  
t h e  c u r r e n t  p e r i o d .  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  d e s c r i b e d  b y  K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  ( I n - P r e s s )  s h o w  
t h a t  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  f o r e s t  i n  c a n o p y  g a p  v a r i e s  f r o m  7 %  i n  t h e  y o u n g e s t  h a r d w o o d  
d o m i n a t e d  f o r e s t s  t o  m o r e  t h a n  4 0 %  i n  t h e  o l d e s t  c o n i f e r  d o m i n a t e d  f o r e s t s .  G a p s  i n  t h e s e  
o l d e r  f o r e s t s  a r e  c a u s e d  p r i m a r i l y  b y  m o r t a l i t y  r e s u l t i n g  f r o m  t h e  d e a t h  o f  b a l s a m  f i r  t r e e s  
d u r i n g  t h e  l a s t  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k .  P a s t  e p i d e m i c s  h a v e  b e e n  r e c o n s t r u c t e d  b y  M o r i n  
e t  a l .  ( 1 9 9 3 )  w i t h  t h e  1 9 7 2  t o  1 9 8 7  o u t b r e a k  r e s u l t i n g  i n  t h e  d e a t h  o f  m o s t  o f  t h e  A b i e s  t r e e s  
( B e r g e r o n  e t  a / . 1 9 9 5 ) .  D e f o l i a t i o n  d u e  t o  a  1 9 5 0 ' s  f o r e s t  t e n t  c a t e r p i l l a r  o u t b r e a k  h a s  a l s o  
b e e n  d o c u m e n t e d  a s  c a u s i n g  a  s i g n i f i c a n t  h a r d w o o d  g r o w t h  d e c r e a s e  ( B e r g e r o n  a n d  C h a r r o n  
1 9 9 4 ) .  F o r e s t  h a r v e s t i n g  w a s  u n i m p o r t a n t  u n t i l  l a r g e - s c a l e  c l e a r - c u t s  b e g a n  i n  t h e  w e s t e r n  
p a r t  o f  t h e  r e g i o n  i n  1 9 7 8 .  
4 . 5  M e t h o d s :  
4 . 5 . 1  F i e l d  M e t h o d s  
F i v e  g a p s  o f  a  r a n g e  o f  s i z e s  ( 5 9  m
1  
t o  5 6 0 m
2
)  w e r e  r a n d o m l y  c h o s e n  i n  a  c o n i f e r  
d o m i n a t e d  f o r e s t  t h a t  h a d  n o t  b u r n e d  f o r  2 3 4  y e a r s  ( T a b l e  I ) .  T h e  c h o s e n  g a p s  w e r e  a l l  
g r e a t e r  t h a n  l O O m  f r o m  t h e  l a k e  a n d  l o c a t e d  o n  m e s i c  s i t e s  w i t h  c l a y  s o i l s .  G a p s  w e r e  
c h o s e n  a l o n g  a  g r a d i e n t  o f  s i z e s  a s  a  n u m b e r  o f  r e s e a r c h e r s  h a v e  s h o w n  t h a t  s e e d l i n g  
a b u n d a n c e  v a r i e s  w i t h  i n c r e a s i n g  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  I n - P r e s s ,  
B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  O s a w a  1 9 9 4 ) .  
I n  t h e  s u m m e r  o r  1 9 9 4  t h e  p e r i m e t e r  o f  t h e  e x p a n d e d  g a p  ( E G )  w h i c h  i s  d e s c r i b e d  
b y  t h e  s t e m s  o f  t h e  l i v e  t r e e s  b o r d e r i n g  t h e  g a p  w a s  m a r k e d  o f f  w i t h  c o r d .  T h e  v e r t i c a l  
p r o j e c t i o n  o f  t h e  g a p  o n t o  t h e  g r o u n d  w a s  e v a l u a t e d  a t  t w o  m e t r e  i n t e r v a l s  f r o m  t h e  g a p s  
c e n t r a l  a x i s .  S i m i l a r l y ,  a  g r i d ,  u s i n g  2 m  b y  2 m  q u a d r a t s ,  w a s  t h e n  m a r k e d  o f f  f r o m  t h e  
c e n t r a l  n o r t h - s o u t h  o r  e a s t - w e s t  a x i s  o f  t h e  g a p .  Q u a d r a t s  w e r e  a l s o  l o c a t e d  i n  t h e  u n d e r s t o r y  
t o  t h e  n o r t h ,  s o u t h  e a s t  a n d  w e s t  o f  t h e  g a p .  T h e  p o s i t i o n  o f  a l l  l i v e  a n d  d e a d  t r e e s ( >  2 . 5  e m  
D B H )  w a s  t h e n  m a p p e d  a n d  t h e i r  s t a t e  ( l i v e  o r  d e a d ) ,  t h e i r  D B H  a n d  t h e i r  s p e c i e s  w a s  a l s o  
r e c o r d e d .  S e e d l i n g s  ( < 2 . 5  e m  D B H )  w e r e  c o u n t e d  b y  s p e c i e s  w i t h i n  e a c h  o f  t h e  g r i d d e d  
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q u a d r a t s .  T h e  t r e e  a n d  s e e d l i n g  s p e c i e s  e n c o u n t e r e d  i n  t h i s  s t u d y  w e r e  b a l s a m  f i r ,  w h i t e  
s p r u c e ,  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r ,  t r e m b l i n g  a s p e n  a n d  p a p e r  b i r c h .  S e e d l i n g s  w e r e  g e n e r a l l y  o f  
s e x u a l  o r i g i n  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t r e m b l i n g  a s p e n  w h i c h  r e p r o d c e d  i n  t h e s e  g a p s  
e x c l u s i v e l y  f r o m  r o o t  s u c k e r s .  
A  n u m b e r  o f  a u t h o r s  h a v e  f o u n d  t h a t  s e e d l i n g  h e i g h t  h a s  a  s t r o n g e r  r e l a t i o n s h i p  t o  
g a p  o p e n i n g  t h a n  s e e d l i n g  d e n s i t y  o r  a g e  ( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  G h e n t  1 9 5 8 ,  M o r i n  a n d  
L a p r i s e  I n - P r e s s ,  K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  s u b m i t t e d ) .  T h e r e f o r e ,  t h e  h e i g h t  o f  t h e  t a l l e s t ,  
u n d a m a g e d  s e e d l i n g  o f  e a c h  s p e c i e s  w a s  a l s o  r e c o r d e d  a n d  t h e s e  s e e d l i n g s  w e r e  a l s o  
h a r v e s t e d  s o  t h a t  g r o w t h  i n d i c e s  c o u l d  b e  c a l c u l a t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y .  T h e  l a r g e s t  s e e d l i n g s  
w e r e  c h o s e n  t o  r e p r e s e n t  t h e  i n d i v i d u a l  p e r  q u a d r a t  w i t h  t h e  g r e a t e s t  c h a n c e  o f  b e i n g  
r e c r u i t e d  t o  t h e  t r e e  l a y e r .  
W i t h i n  e a c h  o f  t h e  q u a d r a t s  t h e  p e r c e n t a g e  c o v e r  o f  A c e r  s p i c a t u m ,  C o r y l u s  c o m  u t a ,  
T a x u s  c a n a d e n s i s ,  A l n u s  r u g o s a ,  R u b u s  i d a e u s ,  a l l  o t h e r  s h r u b  s p e c i e s  c o m b i n e d ,  a l l  h e r b s  
c o m b i n e d  a n d  t o t a l  c o v e r  w a s  n o t e d .  S i m i l a r l y ,  t h e  p e r c e n t a g e  o f  t h e  q u a d r a t  c o v e r e d  b y  
l o g s ,  e i t h e r  h a r d  o r  d e c o m p o s e d ,  w a s  a l s o  r e c o r d e d .  
T o  d e t e r m i n e  s e e d l i n g  a g e  s t r u c t u r e s ,  a l l  s e e d l i n g s  w e r e  h a r v e s t e d  i n  a  r a n d o m l y  
s e l e c t e d  s u b - s a m p l e  o f  f r o m  f i v e  t o  n i n e  o f  t h e  m e a s u r e d  q u a d r a t s .  T h e  s e e d l i n g s  i n  t h e s e  
q u a d r a t s  w e r e  t a g g e d  a n d  u p r o o t e d  a n d  t a k e n  b a c k  t o  t h e  l a b o r a t o r y  f o r  a g e i n g .  T h e  a s p e n  
s u c k e r s  w e r e  e x p o s e d  t o  f i n d  t h e  p o i n t  w h e r e  t h e  s u c k e r  j o i n e d  t h e  r o o t ,  t h e  r o o t  w a s  t h e n  c u t  
o n  s i t h e r  s i d e  o f  t h e  s u c k e r  a n d  t h e  s u c k e r  w a s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  r o o t  t i s s u e  i n  t h e  
l a b o r a t o r y .  
4 . 5 . 2  L a b o r a t o r y  A n a l y s e s  
I n i t i a l l y  a l l  f i r  a n d  s p r u c e  s e e d l i n g s  w e r e  a g e d  b y  c o u n t i n g  b u d  s c a r s  ( c e d a r ,  b i r c h  
a n d  a s p e n  h a v e  i n d e t e r m i n a t e  g r o w t h  f o r m s  t h a t  p r o h i b i t  t h e  u s e  o f  t h i s  t e c h n i q u e  f o r  a g i n g  
s e e d l i n g s ) .  S u b s e q u e n t l y  s e e d l i n g  d i s k s  o f  a l l  f i v e  s p e c i e s  w e r e  c u t  a t  t h e  r o o t  c o l l a r .  M o r i n  
a n d  L a p r i s e  ( i n  p r e s s )  u s i n g  s t e m  c r o s s - s e c t i o n s  a t  d i f f e r e n t  h e i g h t s  a b o v e  a n d  b e l o w  t h e  
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p o i n t  w h e r e  t h e  s t e m  w a s  i n  c o n t a c t  w i t h  t h e  s o i l  f o u n d  t h a t  m a x i m u m  a g e  o f  b a l s a m  f i r  
o c c u r r e d  a t  t h e  r o o t  c o l l a r .  V e g e t a t i v e l y  r e p r o d u c e d  s e e d l i n g s  w e r e  a g e d  w h e r e  t h e  s e e d l i n g  
s t e m  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  a d u l t  t r e e  t i s s u e .  T h e  d i s k s  w e r e  t h e n  s a n d e d  a n d  s e e d l i n g  a g e s  
d e t e n n i n e d  u n d e r  a  m i c r o s c o p e .  E x c e p t  f o r  t h e  v e r y  y o u n g e s t  s e e d l i n g s ,  a g e s  d e t e n n i n e d  b y  
c o u n t i n g  b u d  s c a r s  u n d e r e s t i m a t e d  t h e  a g e s  d e t e n n i n e d  b y  c o u n t i n g  t r e e  r i n g s  a n d  t h e r e f o r e  
o n l y  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  c o u n t i n g  t r e e  r i n g s  i s  p r e s e n t e d  h e r e .  E v e n  s o ,  M o r i n  a n d  L a p r i s e  
( i n  p r e s s )  r e p o r t  t h a t  t h e r e  i s  g r e a t  d i f f i c u l t y  i n  o b t a i n i n g  a c c u r a t e  a g e  c o u n t s  o f  s e e d l i n g s  d u e  
t o  s u p p r e s s e d  r i n g s .  T o  m e d i a t e  t h i s  p r o b l e m  s e e d l i n g  d a t a  a r e  p r e s e n t e d  i n  5 - y r  a g e  c l a s s e s .  
T o  e v a l u a t e  c h a n g e s  i n  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e  a  n u m b e r  o f  i n d i c e s  w a s  u s e d .  T h e  
f i r s t ,  t h e  l e a d e r  t o  l a t e r a l  b r a n c h  ( L B )  r a t i o ,  r e f l e c t s  c h a n g e s  i n  a r c h i t e c t u r e .  T h i s  r a t i o  i s  
c a l c u l a t e d  a s  U ( a v e r a g e [ B i  . .  B . ] ) ,  w h e r e  L  i s  t h e  l e a d e r  l e n g t h  a n d  B i  . . •  a r e  t h e  l e n g t h s  o f  t h e  
l a t e r a l  b r a n c h e s  p r o d u c e d  f r o m  t h e  s a m e  n o d e  a s  t h e  l e a d e r .  T h e  s e c o n d  i n d e x  u s e d  w a s  t h e  
r e l a t i v e  h e i g h t  i n c r e m e n t  ( R H I )  d e f i n e d  a s  t h e  r a t i o  o f  t h e  h e i g h t  i n c r e m e n t  i n  y e a r  n  t o  t h e  
h e i g h t  i n c r e m e n t  o f  y e a r  n  p l u s  y e a r  n - 1  ( B r a n d  1 9 8 6 ) .  D u e  t o  t h e  e f f e c t  o f  i n i t i a l  s i z e  o n  
h e i g h t  i n c r e m e n t  r e s p o n s e  f o l l o w i n g  o p e n i n g s  ( H a t c h e r  1 9 6 4 ,  G h e n t  1 9 5 8 ) ,  R I D  w a s  
c a l c u l a t e d  t o  p e r m i t  a  c o m p a r i s o n  i n  h e i g h t  g r o w t h  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  o f  d i f f e r e n t  i n i t i a l  
s i z e .  T h e  f i n a l  i n d e x  u s e d  w a s  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p e r  n o d e ,  a g a i n  c o m p a r e d  u s i n g  
y e a r  t o  y e a r  d i f f e r e n c e s .  I n  d e t a i l  e x p l a n a t i o n s  o f  t h e  u s e  o f  t h e s e  i n d i c e s  c a n  b e  f o u n d  i n  
K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  ( i n  r e v i e w ) .  I t  i s  a l s o  n o t e d  t h a t  b a l s a m  f i r  w a s  t h e  o n l y  s p e c i e s  
e v a l u a t e d  d u e  t o  i t s  d e t e n n i n a t e  g r o w t h  f o r m  a n d  t h e  s m a l l  s a m p l i n g  s i z e  o f  t h e  o t h e r  
s p e c i e s .  
F r o m  t h e  m a p p e d  d a t a  a  m a t r i x  o f  q u a d r a t  p o s i t i o n s  w i t h  t h e i r  a s s o c i a t e d  v a l u e s  w a s  
c r e a t e d .  T o  e v a l u a t e  t h e  i m p a c t  o f  v e g e t a t i o n  i n  t h e  c u r r e n t  q u a d r a t  o r  i n  a d j a c e n t  q u a d r a t s ,  
s p r e a d s h e e t  m a c r o s ,  t h a t  a c t e d  i n  t h e  s a m e  f a s h i o n  a s  s l i d i n g  w i n d o w s  i n  r a s t e r  b a s e d  G I S '  s ,  
w e r e  c r e a t e d  f o r  e a c h  o f  t h e  f i v e  g a p s  t o  c a l c u l a t e  t h e  p e r c e n t a g e  c o v e r  o f  c o m p e t i n g  s p e c i e s  
i n  1 )  t h e  q u a d r a t  t o  t h e  s o u t h ,  2 )  t h e  a v e r a g e  o f  t h e  c u r r e n t  q u a d r a t  a n d  t h e  o n e  t o  t h e  s o u t h ,  
a n d  3 )  t h e  a v e r a g e  o f  a l l  e i g h t  s u r r o u n d i n g  q u a d r a t s .  
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T h e  m a p p e d  g r i d  o f  q u a d r a t  p o s i t i o n s  w a s  o v e r l a i n  o n t o  t h e  m a p  o f  g a p  a n d  
e x p a n d e d  g a p  p o s i t i o n s  s o  t h a t  q u a d r a t  p o s i t i o n  r e l a t i v e  t o  t h e  g a p  p e r i m e t e r  c o u l d  b e  
a s s e s s e d .  T h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  c e n t r e  o f  e a c h  q u a d r a t  w a s  t h e n  m e a s u r e d  t o  t h e  s o u t h e r n  
b o r d e r  o f  b o t h  t h e  g a p  a n d  t h e  E G  a n d  t o  t h e  n e a r e s t  b o r d e r  o f  t h e  g a p  a n d  t h e  E G .  
4 . 5 . 3  D a t a  A n a l y s i s  
D i f f e r e n c e s  i n  s e e d l i n g  a b u n d a n c e ,  b e t w e e n  t h e  d i f f e r e n t  g a p s ,  w e r e  t e s t e d  u s i n g  
A N O V A ' s ,  b a s e d  o n  l o g - t r a n s f o r m e d  d e n s i t i e s  w h e r e  n e c c e s s a r y ,  w i t h  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  
g a p s  b e i n g  t e s t e d  b y  p o s t - h o c  B o n f e r o n n i  t e s t s .  D i f f e r e n c e s  i n  s h r u b  a n d  h e r b  c o v e r  w e r e  
a l s o  t e s t e d  i n  t h e  s a m e  w a y ,  a l t h o u g h  w h e r e  t r a n s f o r m a t i o n s  f a i l e d  t o  c o r r e c t  p r o b l e m s  w i t h  
h o m o g e n e i t y  o f  v a r i a n c e  K r u s k a l - W a l l i s  t e s t s  w e r e  u s e d .  A l l  s t a t i s t i c a l  t e s t s  w e r e  p e r f o r m e d  
u s i n g  S P S S  v e r s i o n  6 . 0 2 .  
M u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  b a s e d  o n  t h e  d a t a  f r o m  a l l  5 5 4  q u a d r a t s  w e r e  u s e d  t o  
i n v e s t i g a t e  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p o s i t i o n  i n  t h e  g a p  a n d  t h e  a b u n d a n c e  o f  b a l s a m  f i r  
r e g e n e r a t i o n .  A  s i m i l a r  s e r i e s  o f  r e g r e s s i o n s  i n v e s t i g a t e d  t h e  e f f e c t  o f  v e g e t a t i o n  c o v e r  o n  f i r  
s e e d l i n g  d e n s i t y .  A l t h o u g h  s i x  g r o u p s  o f  s h r u b s  w e r e  i d e n t i f i e d  a n d  t h e i r  c o v e r  e v a l u a t e d ,  i n  
p r a c t i c e  R u b u s  a n d  A l n u s  o c c u r r e d  t o o  r a r e l y  t o  b e  c o n s i d e r e d  i n  t h e  a n a l y s e s .  C o l l i n e a r i t y  
a n a l y s e s  w e r e  p e r f o r m e d  o n  a l l  s t e p w i s e  r e g r e s s i o n s  t o  e l i m i n a t e  c o r r e l a t e d  i n d e p e n d e n t  
v a r i a b l e s .  L o g  t r a n s f o r m a t i o n s  w e r e  u s e d  f o r  f i r  d e n s i t y  a n d  f i r ' s  L B  r a t i o .  A r c s i n e  s q u a r e  
r o o t  t r a n s f o r m a t i o n s  w e r e  u s e d  w h e r e  n e c e s s a r y  f o r  t h e  p e r c e n t  c o v e r  d a t a .  
T h e  f o u r  o t h e r  s e e d l i n g  s p e c i e s  ( s p r u c e ,  a s p e n ,  b i r c h  a n d  c e d a r )  o c c u r r e d  i n  m u c h  
l o w e r  n u m b e r s  a n d  w e r e  o f t e n  a b s e n t  f r o m  m a n y  o f  t h e  q u a d r a t s .  T h u s  l o g i s t i c  r e g r e s s i o n s  
w e r e  u s e d  t o  e v a l u a t e  t h e  f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  p r e s e n c e  o r  t h e  a b s e n c e  o f  t h e s e  s e e d l i n g s  
f r o m  a n y  g i v e n  q u a d r a t .  
I n  e x p e r i m e n t a l l y  c r e a t e d  g a p s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  o p e n i n g  i s  o f t e n  e v a l u a t e d  w i t h  
r e s p e c t  t o  s e e d l i n g  g r o w t h .  I n  t h i s  s t u d y  w e  t h e r e f o r e  a l s o  i n v e s t i g a t e d  w h e t h e r  s e e d l i n g  
h e i g h t  o f  t h e  t a l l e s t  s e e d l i n g  p e r  q u a d r a t  i s  r e l a t e d  t o  p o s i t i o n  u s i n g  a  s e r i e s  o f  m u l t i p l e  l i n e a r  
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r e g r e s s i o n  a s  d e s c r i b e d  e a r l i e r .  F o r  b a l s a m  f i r  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  w e r e  a l s o  u s e d  t o  
i n v e s t i g a t e  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  b o t h  p o s i t i o n  i n  t h e  g a p  a n d  v e g e t a t i o n  c o v e r  o n  t h e  
l e a d e r  t o  b r a n c h  ( L B )  r a t i o ,  t h e  r e l a t i v e  h e i g h t  i n d e x  a n d  t h e  n u m b e r  o f  b r a n c h e s  p r o d u c e d  i n  
t h e  l a s t  w h o r l .  D a t a  a r e  o n l y  p r e s e n t e d  f o r  t h o s e  r e l a t i o n s h i p s  t h a t  w e r e  s i g n i f i c a n t  a t  a  
= 0 . 0 5 .  
4 . 6  R e s u l t s  
4 . 6 . 1  G a p  L e v e l  P a t t e r n s  
B a l s a m  f i r  r e g e n e r a t i o n  d e n s i t i e s  v a r i e d  f r o m  a b o u t  3 2  0 0 0  s e e d l i n g s  p e r  h e c t a r e  i n  
t h e  s m a l l e s t  g a p  t o  a n  a v e r a g e  o f  2  5 0 0  s e e d l i n g s  p e r  h e c t a r e  i n  t h e  l a r g e s t  ( F i g u r e  1 ) .  T h e  
s e e d l i n g  d e n s i t i e s  o f  t h e  o t h e r  g a p s  w e r e  c l o s e  t o  t h e  2 3  0 0 0  s e e d l i n g s  p e r  h e c t a r e  n o t e d  f o r  
2 3 4  y e a r  o l d  f o r e s t s  o f  t h i s  r e g i o n  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 6 ) .  T h e  l a r g e s t  g a p  h a d  a  
s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  d e n s i t y  o f  s e e d l i n g s  t h a n  a l l  o t h e r  g a p s ,  w h e r e a s  t h e  s m a l l e s t  g a p  h a d  a  
s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  a b u n d a n c e  o f  s e e d l i n g s  t h a n  a l l  g a p s  e x c e p t  t h e  m i d d l e  s i z e d  1 4 9 m
2  
g a p  
( F i g u r e  1 ) .  l b i s  p a t t e r n  w a s  t h e  i n v e r s e  ( p  <  0 . 0 0 0 )  o f  t h a t  f o u n d  f o r  A c e r  s p i c a t u m  w h i c h  
s t a t i s t i c a l l y  h a d  i t s  g r e a t e s t  c o v e r  i n  t h e  l a r g e s t  g a p  a n d  i t s  l o w e s t  c o v e r  i n  t h e  s m a l l e s t  g a p  
( F i g u r e  2 ) .  T h e  o t h e r  g a p s  h a d  i n t e r m e d i a t e  A c e r  c o v e r a g e  ( f r o m  2 0  t o  3 0 % )  t h a t  v a r i e d  
i n v e r s e l y  w i t h  t h e  f l u c t u a t i o n s  i n  f i r  d e n s i t y  f o r  t h e s e  g a p s .  A l t h o u g h  a  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  
w a s  n o t  n o t e d  b e t w e e n  f i r  d e n s i t y  a n d  t h e  p e r  c e n t  c o v e r  o f  t h e  o t h e r  s t u d i e d  v e g e t a t i o n  
g r o u p s  ( T a x u s  c a n a d e n s i s ,  C o r y l u s  c o m u t a ,  a l l  o t h e r  s h r u b s  g r o u p e d  t o g e t h e r ,  h e r b s ) ,  i t  c a n  
b e  o b s e r v e d  t h a t  h e r b  a n d  s h r u b  c o v e r  w a s  l o w  f o r  a l l  s p e c i e s  i n  t h e  s m a l l e s t  g a p .  
T h e  o t h e r  t r e e  s p e c i e s  w e r e  f o u n d  i n  m u c h  l o w e r  n u m b e r s  t h a n  b a l s a m  f i r  ( F i g u r e  1 ) .  
A l t h o u g h  s e e d l i n g  a b u n d a n c e s  f o r  w h i t e  s p r u c e ,  c e d a r ,  b i r c h  a n d  a s p e n  v a r i e d  f r o m  g a p  t o  
g a p  t h e  l a r g e  v a r i a t i o n  i n  f i r  d e n s i t y  b e t w e e n  t h e  s m a l l e s t  a n d  l a r g e s t  g a p s  w a s  n o t  r e p e a t e d  
w i t h  t h e s e  o t h e r  s p e c i e s .  N o  t r e n d s  i n  s p r u c e ,  b i r c h  a n d  a s p e n  s e e d l i n g  a b u n d a n c e s  w e r e  
o b s e r v e d  w i t h  r e s p e c t  t o  g a p  s i z e .  O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  c e d a r  w a s  m o s t  a b u n d a n t  i n  t h e  
s m a l l e s t  a n d  l a r g e s t  g a p s .  A l t h o u g h  t h e  t r e n d  w a s  n o t  l i n e a r ,  f i r  w a s  g e n e r a l l y  m o r e  
a b u n d a n t  i n  s m a l l e r  r a t h e r  t h a n  i n  l a r g e r  g a p s  w h e r e a s  A c e r  w a s  g e n e r a l l y  m o r e  a b u n d a n t  i n  
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t h e  l a r g e r  g a p s .  T h e  l a c k  o f  s t r o n g  p a t t e r n s  w i t h  r e s p e c t  t o  g a p  s i z e  m a y  b e  d u e  t o  t h e  s m a l l  
s a m p l e  s i z e .  
4 . 6 . 2  S p a t i a l  R e l a t i o n s h i p s  W i t h i n  G a p s  
W i t h i n  g a p s  t h e r e  i s  a  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f i r  d e n s i t y  a n d  t h e  d i s t a n c e  t o  
t h e  s o u t h e r n  e x p a n d e d  g a p  b o u n d a r y  a n d  t o  t h e  n e a r e s t  e x p a n d e d  g a p  b o u n d a r y  ( T a b l e  3 ) .  
F i r  h e i g h t  a n d  i t s  L B  r a t i o  w e r e  a l s o  h i g h e s t  c l o s e s t  t o  t h e  s o u t h e r n  g a p  b o u n d a r y .  T h i s  
r e l a t i o n s h i p  i s  s l i g h t l y  m o r e  r e s t r i c t i v e  t h a n  t h e  r e l a t i o n s h i p  t o  t h e  e x p a n d e d  g a p  b o u n d a r y .  
A s p e n  w a s  t h e  o n l y  s p e c i e s  t o  h a v e  a  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  t o  d i s t a n c e  f r o m  t h e  s o u t h e r n  e d g e  
o f  t h e  g a p .  T h i s  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  w a s  t r u e  f o r  b o t h  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  f i n d i n g  s e e d l i n g s  
a n d  s e e d l i n g  h e i g h t .  
4 . 6 . 3  S e e d l i n g  R e l a t i o n s h i p s  t o  C o m p e t i n g  V e g e t a t i o n  
T h e  a p p a r e n t  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  A c e r  a n d  f i r  a t  t h e  w h o l e  g a p  l e v e l  i s  
v e r i f i e d  b y  m u l t i p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  p e r f o r m e d  a t  t h e  q u a d r a t  l e v e l  ( T a b l e  4 ) .  
A c e r  c o v e r  n o t  o n l y  n e g a t i v e l y  a f f e c t e d  f i r  d e n s i t y  b u t  a l s o  t h e  h e i g h t  o f  f i r  a n d  s p r u c e  
s e e d l i n g s .  T h e  i n d i c e s  u s e d  t o  e v a l u a t e  f i r ' s  g r o w t h  a n d  a r c h i t e c t u r e  w e r e  m o s t  a f f e c t e d  b y  
t o t a l  c o m p e t i n g  v e g e t a t i o n  c o v e r ,  h o w e v e r  t h e s e  r e l a t i o n s h i p s  w e r e  w e a k .  O n  t h e  o t h e r  
h a n d ,  t o t a l  v e g e t a t i o n  c o v e r  w a s  m o r e  s t r o n g l y  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  t o  t h e  h e i g h t  o f  c e d a r  
s e e d l i n g s .  W i t h  r e s p e c t  t o  t h e  o t h e r  t r e e  s p e c i e s ,  A c e r  c o v e r  h a d  a  n e g a t i v e  e f f e c t  o n  t h e  
p r o b a b i l i t y  o f  f i n d i n g  s p r u c e  b u t  w a s  p o s i t i v e l y  r e l a t e d  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  c e d a r .  
O t h e r  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p s  w e r e  n o t e d  b e t w e e n  t h e  p e r c e n t  c o v e r  b y  T a x u s  a n d  f i r  
h e i g h t  a n d  f i r ' s  L B  r a t i o .  T h e s e  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p s  w e r e  n o t e d  d e s p i t e  a  n e g a t i v e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f i r  d e n s i t y  a n d  T a x u s  c o v e r .  T h i s  p e r h a p s  r e f l e c t s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  f e w  
s e e d l i n g s  t h a t  e s t a b l i s h  a n d  s u r v i v e  m u s t  b e  t a l l e r  t h a t  t h e  T a x u s  c o v e r  i n  q u a d r a t s  w h e r e  
T a x u s  i s  a b u n d a n t .  
4 . 6 . 4  S e e d l i n g  E s t a b l i s h m e n t  
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T h e  b a l s a m  f i r  a g e  d i s t r i b u t i o n s  s h o w  t h a t  t h e  l a r g e s t  p e a k s  i n  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  
o c c u r r e d  i n  t h e  p e r i o d  s l i g h t l y  p r e c e d i n g  o r  j u s t  e n t e r i n g  i n t o  t h e  o u t b r e a k  ( F i g u r e  3 ) .  T h e  
l a s t  o u t b r e a k  i n  t h i s  a r e a  w a s  e s t a b l i s h e d  a s  o c c u r r i n g  b e t w e e n  1 9 7 0  a n d  1 9 8 6  w i t h  a  g r o w t h  
r e c o v e r y  b e t w e e n  1 9 7 5  a n d  1 9 7 9  ( M o r i n  e t  a l .  1 9 9 3 ) .  A  p e a k  i n  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  
t h e  1 9 7 9  a g e  c l a s s  i n  t h e  1 4 6 ,  2 1 7  a n d  4 4 7 m
2  
E G ' s  a p p e a r s  t o  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h i s  p e r i o d  
o f  g r o w t h  r e c o v e r y .  O n l y  i n  t h e  2 7 8 m
2  
E G i s  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  p r i m a r i l y  r e s t r i c t e d  t o  
t h e  p r e - o u t b r e a k  p e r i o d  w i t h  7 4 %  o f  t h e  s e e d l i n g s  b e i n g  r e c r u i t e d  p r i o r  t o  1 9 7 0 .  F o r  t h e  
o t h e r  g a p s ,  o r d e r e d  b y  s i z e ,  t h e  p r e - o u t b r e a k  s e e d l i n g s  c o m p r i s e  4 8 % ,  3 3 % ,  3 4 %  a n d  4 3 %  o f  
t h e  s e e d l i n g s  r e s p e c t i v e l y .  T h e  4 4 7  m
2  
E G  i s  t h e  o n l y  o n e  o f  t h e  g a p s  t o  m a i n t a i n  a  l a r g e  
n u m b e r  o f  l i v e  f i r  t r e e s .  K o l m o g o r o v - S m i m o f f  t e s t s  s h o w  t h a t  a l l  t h e  a g e  d i s t r i b u t i o n s  a r e  
s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f r o m  e a c h  o t h e r  ( a <  0 . 0 5 )  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  2 7 8  m
2  
E G .  T h e  
a g e  d i s t r i b u t i o n  i n  t h i s  g a p  i s  o n l y  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  t h a n  t h a t  o f  t h e  2 1 7  m
2  
E G .  
A l t h o u g h  t h e  n u m b e r  o f  w h i t e  s p r u c e  t h a t  w e r e  a g e d  i s  t o o  s m a l l  t o  p r e s e n t  a g e  
s t r u c t u r e s ,  a v e r a g e  a g e s  s u g g e s t  t h a t  s e e d l i n g  e s t a b l i s h e m e n t  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  f i r  ( T a b l e  
2 ) .  A n  a l m o s t  e q u i v a l e n t  p r o p o r t i o n  o f  s p r u c e  e s t a b l i s h e d  i n  t h e  p r e - o u t b r e a k  v s  p o s t -
o u t b r e a k  p e r i o d  ( 5 0 % ,  5 0 % ,  5 6 % ,  8 0 %  a n d  1 9 %  f o r  g a p s  1  t o  5  r e s p e c t i v e l y ) .  C e d a r  
e s t a b l i s h m e n t  a l s o  f o l l o w s  a  p a t t e r n  s i m i l a r  t o  w h i t e  s p r u c e  a n d  b a l s a m  f i r .  
A s p e n  s u c k e r s  a n d  b i r c h  s e e d l i n g s  w e r e ,  a s  e x p e c t e d ,  m u c h  y o u n g e r  t h a n  t h e  c o n i f e r  
s e e d l i n g s  T a b l e  2 ) .  A s p e n  r e g e n e r a t i o n  b e g a n  o n  a v e r a g e  i n  t h e  l a t e  1 9 8 0 ' s  i n  t h e  p e r i o d  
f o l l o w i n g  t h e  e n d  o f  t h e  o u t b r e a k .  P a p e r  b i r c h  r e c r u i t m e n t  b e g a n  o n  a v e r a g e  i n  t h e  e a r l y  t o  
m i d - 8 0 ' s  w i t h  o n l y  o n e  l a r g e  s e e d l i n g  d a t i n g  t o  t h e  p r e - o u t b r e a k  p e r i o d .  
4 . 7  D i s c u s s i o n  
4 . 7 . 1  P o s i t i o n  w i t h i n  t h e  g a p  
T h e  d a t a  f r o m  o u r  s t u d y  s u p p o r t  t h e  i d e a  t h a t  s p e c i e s  s u c c e s s  w i l l  v a r y  w i t h  p o s i t i o n  
i n  t h e  g a p .  A s p e n  s u c k e r s ,  t h e  l e a s t  t o l e r a n t  s p e c i e s  t o  s h a d e  ( P e r a l a  1 9 9 0 ) ,  w e r e  a s s o c i a t e d  
w i t h  d i s t a n c e  t o w a r d s  t h e  n o r t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p .  T h e  p o s i t i o n  o f  a d u l t  t r e e s  s h o u l d  n o t  
h a v e  a f f e c t e d  t h e  p o s i t i o n  o f  s u c k e r s  a s  a d u l t s  w e r e  f o u n d  i n  e q u a l  n u m b e r s  t o  t h e  n o r t h  a n d  
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s o u t h  o f  t h e  g a p s  a n d  b e c a u s e  a s p e n  s u c k e r s  c a n  b e  p r o d u c e d  a t  d i s t a n c e s  g r e a t e r  t h a n  t h i r t y  
m e t r e s  f r o m  a d u l t  t r e e s  ( L a v e r t u  e t  a l  1 9 9 3 ,  S t e t t l e r  e t  a l  1 9 9 6 ) .  G a p s  c r e a t e d  b y  t h e  s p r u c e  
b u d w o n n ,  d u e  t o  t h e i r  l a r g e  s i z e ,  m a y  t h e r e f o r e  b e  n e c e s s a r y  f o r  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  
i n t o l e r a n t  s p e c i e s  i n  a r e a s  o f  t h e  l a n d s c a p e  t h a t  h a v e  n o t  b u r n e d  f o r  l o n g  p e r i o d s  ( B a s k e r v i l l e  
1 9 7 5 ) .  O n l y  t h e s e  g a p s  a t t a i n  s i z e s  l a r g e  e n o u g h  t o  e n s u r e  a r e a s  o f  d i r e c t  l i g h t .  I n  f a c t ,  i n  
o u r  s t u d y  a r e a  t h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  s o u t h e r n  b o r d e r  o f  t h e  g a p  m u s t  b e  I .  1 2 4  t i m e s  t h e  
h e i g h t  o f  t h e  c a n o p y  f o r  d i r e c t  l i g h t  t o  b e  r e c e i v e d  a t  g r o u n d  l e v e l  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  
I n  p r e s s ) .  S a p l i n g s  l o c a t e d  i n  t h e  n o r t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p  w i l l ,  h o w e v e r ,  g r o w  i n t o  t h i s  z o n e  
o f  d i r e c t  l i g h t .  N o n e t h e l e s s ,  t h e  a b u n d a n c e  o f  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  w i l l  b e  l i m i t e d  b y  t h e  s m a l l  
a r e a  o f  h i g h  l i g h t  f o u n d  o n l y  i n  t h e  n o r t h e r n  p a r t  o f  t h e s e  g a p s .  
T h e  p a t t e r n  o f  f i n d i n g  a  s h a d e  i n t o l e r a n t  s p e c i e s  a t  t h e  n o r t h e r n  e d g e  o f  g a p s  
c o n t r a s t s  w i t h  a  s t u d y  i n  n o r t h e r n  F i n l a n d  w h e r e  s h a d e  i n t o l e r a n t  S c o t s  p i n e  s e e d l i n g s  g r e w  
w e l l  i n  t h e  c e n t r e  o f  g a p s  b u t  r e m a i n e d  s u p p r e s s e d  c l o s e  t o  t h e  e d g e s  o f  t h e  g a p  ( A a l t o n e n  
1 9 1 9  c i t e d  i n  K u u l u v a i n e n  1 9 9 4 ) .  A  s i m i l a r  r e l a t i o n s h i p  i n  o u r  s t u d y  w o u l d  h a v e  b e e n  
r e p r e s e n t e d  b y  a  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  t o  d i s t a n c e  f r o m  t h e  n e a r e s t  e d g e  o f  t h e  g a p .  
T h e  s h a d e  t o l e r a n t  s p e c i e s ,  b a l s a m  f i r  a n d  w h i t e  s p r u c e  ( F r a n k  1 9 9 0 ,  S i m s  e t  a l .  
1 9 9 1 ,  C o a t e s  e t  a l .  1 9 9 5 ) ,  w e r e ,  i n  c o n t r a s t  t o  a s p e n ,  m o s t  a b u n d a n t  i n  t h e  s h a d e d  s o u t h e r n  
p a r t s  o f  t h e  g a p .  T h e  p r e s e n c e  o f  c e d a r ,  a n o t h e r  v e r y  t o l e r a n t  s p e c i e s  ( J o h n s t o n  1 9 9 0 ) ,  w a s  
a l s o  c o r r e l a t e d  t o  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p  i n  i n d e p e n d e n t  r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  f o r  t h e  t w o  
l a r g e s t  g a p s  ( p < 0 . 0 0 9  a n d  p < O . O O O ,  a n a l y s e s  n o t  s h o w n ) .  A  n u m b e r  o f  s t u d i e s  i n v e s t i g a t i n g  
s e e d l i n g  a b u n d a n c e  h a v e  d e m o n s t r a t e d  t h a t  f i r  a n d  o t h e r  s h a d e  t o l e r a n t  s e e d l i n g s  a r e  f o u n d  i n  
g r e a t e r  n u m b e r  u n d e r  c a n o p i e s  t h a n  i n  g a p s  w h i l e  t h e  i n v e r s e  i s  t r u e  f o r  s p e c i e s  s u c h  a s  b i r c h  
( A b e  1 9 9 5 ,  P e r k i n s  e t  a l .  1 9 9 2 ,  W h i t e  e t  a l .  1 9 8 5 ) .  
T h e  g r e a t e r  a b u n d a n c e  o f  t h e  c o n i f e r o u s  s p e c i e s  i n  t h e  s h a d e d  p a r t  o f  t h e  g a p  m a y  i n  
p a r t  b e  d u e  t o  t h e  h i g h e r  m o i s t u r e  l e v e l s  f o u n d  i n  t h e s e  a r e a s  t h a t  a r e  n o t  e x p o s e d  t o  d i r e c t  
l i g h t .  B a l s a m  f i r ,  w h i t e  s p r u c e  a n d  c e d a r  a r e  v u l n e r a b l e  t o  d e s s i c a t i o n  a n d  i n  f a c t ,  f o r  t h e  
g e r m i n a t i o n  o f  b a l s a m  f i r ,  m o i s t u r e  h a s  b e e n  n o t e d  t o  b e  m o r e  i m p o r t a n t  t h a n  l i g h t  ( F r a n k  
l l l  
1 9 9 0 ) .  I t  h a s  a l s o  b e e n  n o t e d  t h a t  f i r  r e c r u i t m e n t  f o l l o w i n g  f i r e  w a s  s e v e r e l y  l i m i t e d  u n t i l  
a f t e r  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a  v e g e t a t i o n  c o v e r  ( G a l i p e a u  e t  a l .  1 9 9 7 ) .  I n  f o r e s t e d  c o n d i t i o n s  a  
n u m b e r  o f  s t u d i e s  h a v e  d o c u m e n t e d  t h e  g r e a t e s t  s u r v i v a l  a n d  o r  a b u n d a n c e  o f  f i r  a s  o c c u r r i n g  
u n d e r  p a r t i a l  c a n o p y  c o v e r  ( O s a w a  1 9 9 4 ,  B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  M c L a r e n  a n d  J a n k e  1 9 9 6 ,  
C 6 t e  a n d  B e l a n g e r  1 9 9 1 ) .  F o r  e x a m p l e ,  M c L a r e n  a n d  J a n k e  ( 1 9 9 6 )  f o u n d  t h a t  b a l s a m  f i r  
s e e d l i n g  g e r m i n a t i o n  a n d  s u r v i v a l  w a s  g r e a t e s t  u n d e r  4 0 - 7 9 %  c o v e r .  E v e n  s e e d l i n g  g r o w t h  
f o l l o w s  a  s i m i l a r  p a t t e r n ,  f o r  i n  a n  e x p e r i m e n t a l  s t u d y  t h e  l a r g e s t  f i r  s e e d l i n g s  w e r e  f o u n d  a t  
i n t e r m e d i a t e  l i g h t  c o n d i t i o n s  ( L o g a n  1 9 6 9 ) .  
O u r  r e s u l t s ,  s h o w i n g  t h a t  s p a t i a l  p o s i t i o n  w i t h i n  g a p s  i n f l u e n c e s  s p e c i e s  r e c r u i t m e n t ,  
e m p i r i c a l l y  v e r i f y  t h o s e  d e r i v e d  f r o m  a  f o r e s t  s i m u l a t i o n  m o d e l  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  s p a t i a l  
d i s t r i b u t i o n  o f  t r e e s  i s  i m p o r t a n t  i n  e x p l a i n i n g  s p e c i e s  p a t t e r n s  i n  t h e  f o r e s t  m o s a i c  ( P a c a l a  
a n d  D e u t s c h m a n  1 9 9 5 ) .  F u r t h e r m o r e ,  i n  a  s p a t i a l l y  e x p l i c i t  s t u d y  o f  s t a n d  d y n a m i c s  i n  
b o r e a l  f o r e s t s  o f  M i n n e s o t a  i t  w a s  f o u n d  t h a t  a t  l a r g e - s c a l e s  s u c c e s s i o n  a p p e a r e d  c o n v e r g e n t  
t o w a r d s  a  n u m b e r  o f  t o l e r a n t  s p e c i e s  b u t  a t  a  s m a l l - s c a l e  s m a l l  c l u s t e r s  o f  d i f f e r e n t  s p e c i e s  
o c c u r r e d  ( F r e l i c h  a n d  R e i c h  1 9 9 5 ) .  A l t h o u g h  o u r  s t u d y  d i d  n o t  e x p l i c i t l y  i n v e s t i g a t e  t h e  
e f f e c t  o f  s p a t i a l  s c a l e  o u r  o b s e r v a t i o n s  a r e  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e i r  r e s u l t s .  A t  t h e  g a p  l e v e l ,  
s t a n d s  a r e  d o m i n a t e d  b y  f i r ;  a  s p e c i e s  t h a t  i s  t e n  t i m e s  m o r e  a b u n d a n t  t h a n  a n y  o t h e r  
i n d i v i d u a l  s p e c i e s  i n  m o s t  g a p s .  A t  a  s m a l l e r  s c a l e ,  w i t h i n  g a p s ,  a s p e n  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  
n o r t h e r n  p o r t i o n  a n d  f i r ,  s p r u c e  a n d  c e d a r  w i t h  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  g a p .  I t  h a s  a l s o  b e e n  
n o t e d  t h a t  s m a l l  p a t c h e s  o f  a d u l t  a s p e n  a r e  o f t e n  e n c o u n t e r e d  i n  t h e s e  o l d e r  c o n i f e r  
d o m i n a t e d  f o r e s t s  ( p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  
4 . 7 . 2  C o m p e t i n g  s p e c i e s  
I n  t h e  b u d w o r m  l i t e r a t u r e ,  s h r u b b y  s p e c i e s  h a v e  o f t e n  b e e n  i d e n t i f i e d  a s  b e i n g  l i n k e d  
t o  a r e a s  o f  p o o r  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  ( G h e n t  e t  a l .  1 9 5 7 ,  B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ,  O s a w a  
1 9 9 4 ) .  U n l i k e  O s a w a ' s  ( 1 9 9 4 )  s t u d y ,  r a s p b e r r y  a n d  p i n  c h e r r y  w e r e  u n i m p o r t a n t  c o m p e t i t o r s  
i n  o u r  r e g i o n  f o l l o w i n g  t h e  l a s t  b u d w o r m  o u t b r e a k  a l t h o u g h  r a s p b e r r y  h a s  b e e n  r e c o g n i z e d  a s  
a n  i m p o r t a n t  s h r u b  f o l l o w i n g  c u t t i n g  i n  o u r  s t u d y  r e g i o n  ( H a r v e y  e t  a l .  1 9 9 5 ) .  I n s t e a d  t h e  
g r e a t e s t  s h r u b  r e s p o n s e ,  i n  b u d w o r m  c r e a t e d  g a p s  o f  t h i s  r e g i o n ,  i s  f r o m  A c e r  s p i c a t u m  
I  
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(Degrandpr~ e t  a l .  1 9 9 3 ) .  I t  h a s  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  A c e r  a n d  o t h e r  s h r u b s  a r e  m o s t  
a b u n d a n t  w h e n  o v e r s t o r y  m o r t a l i t y  i s  h i g h e s t  ( B a t z e r  a n d  P o p p  1 9 8 5 ) .  A t  b o t h  t h e  g a p  l e v e l  
a n d  t h e  q u a d r a t  l e v e l  A c e r  h a d  a  s t r o n g  n e g a t i v e  i m p a c t  o n  b a l s a m  f i r  a b u n d a n c e  a n d  h e i g h t .  
T h e  u s e  o f  a  g a p  s i z e  g r a d i e n t  i n  t h i s  s t u d y  a l s o  s u g g e s t s  a  g a p  s i z e  r e l a t i o n s h i p ,  w i t h  l a r g e r  
g a p s  g e n e r a l l y  h a v i n g  a  h i g h e r  A c e r  c o v e r  t h a n  s m a l l  g a p s  w h e r e  f i r  w a s  a b u n d a n t .  I n  e a r l i e r  
r e s e a r c h  w e  s u g g e s t e d  t h a t  s u c h  a  r e l a t i o n s h i p  m a y  e x p l a i n  t h e  n e g a t i v e  c o r r e l a t i o n  o f  f i r  t o  
g a p  s i z e .  
A l t h o u g h  f i r  i s  n e g a t i v e l y  a f f e c t e d  b y  A c e r ,  c e d a r  i s  n o t  a n d  b o t h  K n e e s h a w  a n d  
B e r g e r o n  ( i n  p r e s s )  a n d  F r e l i c h  a n d  R e i c h  ( 1 9 9 5 )  h a v e  n o t e d  t h a t ,  i n  t h e  a b s e n c e  o f  f i r e ,  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  c e d a r  r e l a t i v e  t o  f i r  m a y  i n c r e a s e  a s  c e d a r  i s  a  l o n g - l i v e d ,  n o n - h o s t  s p e c i e s  t o  
t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  T h e  a b i l i t y  t o  r e c r u i t  w h e r e  f i r  r e c r u i t m e n t  i s  r e d u c e d  m a y  t h e r e f o r e  
c o n f e r  a n  a d d e d  a d v a n t a g e  o n  c e d a r .  
I n t e r a c t i o n s  w i t h  s h r u b  s p e c i e s ,  a s  r e c o g n i z e d  f o l l o w i n g  f o r e s t  h a r v e s t i n g ,  w i l l  a l s o  
h a v e  a  l a r g e  i m p a c t  o n  f o r e s t  p a t c h i n e s s  a t  d i f f e r e n t  s c a l e s .  S h r u b  a b u n d a n c e  a n d  t h e i r  
n e g a t i v e  i m p a c t  o n  s e e d l i n g  g r o w t h  w i l l  a l s o  s l o w  d o w n  t h e  t r a n s i t i o n  t o  a  n e w  f o r e s t e d  s t a t e  
f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  
I t  i s  a l s o  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h e  i m p o r t a n c e  o f  c o n s i d e r i n g  n o t  o n l y  s h r u b  c o m p e t i t i o n  
i n  t h e  s a m e  q u a d r a t  a s  t h e  t r e e  s e e d l i n g s  b u t  a l s o  i n  a d j a c e n t  q u a d r a t s .  T r a d i t i o n a l l y ,  o n l y  
t h e  d i r e c t  i m p a c t  o f  s h r u b  c o m p e t i t i o n  i s  c o n s i d e r e d .  I n  o u r  s t u d y ,  t h e  t a l l e r  s h r u b s  f o u n d  i n  
a d j a c e n t  q u a d r a t s  h a d  a  s t r o n g  n e g a t i v e  i m p a c t  o n  s e e d l i n g  p r e s e n c e ,  h e i g h t  a n d  d e n s i t y .  
T h i s  i m p a c t  i s  n o t  o n l y  o b s e r v e d  f o r  q u a d r a t s  t o  t h e  s o u t h ,  b e c a u s e  o f  s h a d i n g ,  b u t  a l s o  f r o m  
a l l  s u r r o u n d i n g  q u a d r a t s .  T h i s  m a y  b e  d u e  t o  t h e  h i g h  l a t i t u d e s  o f  t h e s e  f o r e s t s  a n d  t h e  m a n y  
a n g l e s  f r o m  w h i c h  s u n l i g h t  i s  r e c e i v e d  d u r i n g  t h e  g r o w i n g  s e a s o n .  
4 . 7 . 3  P e r i o d  o f  r e c r u i t m e n t  
O b s e r v a t i o n s  o f  t h e  t e m p o r a l  r e c r u i t m e n t  o f  s e e d l i n g s  s h o w  a  p a r t i t i o n i n g  o f  s p e c i e s  
i n t o  p e r i o d s  o f  p o s t  a n d  p r e - g a p  f o r m a t i o n .  A s p e n  r e c r u i t m e n t  o c c u r s  a l m o s t  e n t i r e l y  i n  t h e  
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p o s t - o u t b r e a k  p e r i o d  i . e .  a f t e r  1 9 8 7  ( M o r i n  e t  a l .  1 9 9 3 ) .  B i r c h  e s t a b l i s l u n e n t  o c c u r r e d  o n  
a v e r a g e  i n  t h e  e a r l y  1 9 8 0 ' s  d u r i n g  t h e  p e r i o d  o f  h e a v i e s t  f i r  m o r t a l i t y  (B~dard 1 9 9 3 ,  P l o u r d e  
1 9 9 4 ) .  T h e  g r e a t e s t  p e r i o d  o f  c o n i f e r  s e e d l i n g  e s t a b l i s l u n e n t  w a s  i n  t h e  e a r l y  s e v e n t i e s  
a l t h o u g h  a  n u m b e r  o f  s e e d l i n g s  o f  e a c h  o f  t h e s e  s p e c i e s  e s t a b l i s h e d  a s  e a r l y  a s  t h e  1 9 3 0 ' s  
f o l l o w i n g  t h e  f i r s t  b u d w o r m  o u t b r e a k  t h i s  c e n t u r y  ( M o r i n  e t  a l  1 9 9 3 ) .  G h e n t  ( 1 9 5 8 )  h a s  a l s o  
s h o w n  t h a t  f i r  s e e d l i n g  b a n k s  b e g i n  b u i l d i n g  u p  2 0  t o  3 0  y e a r s  b e f o r e  t h e  o n s e t  o f  a n  
o u t b r e a k .  S h a d e  t o l e r a n t  s p e c i e s  s u c h  a s  f i r  t h a t  a r e  a b u n d a n t  i n  t h e  u n d e r s t o r y  t h e r e f o r e  
h a v e  a n  a d v a n t a g e  i n  g a p s  t h a t  a r e  f o r m e d  b y  t h e  s l o w  m o r t a l i t y  o f  t h e  o v e r h e a d  t r e e s .  
I n d e e d ,  m a n y  a u t h o r s  h a v e  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  l a r g e  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  b a n k s  a r e  r e s p o n s i b l e  
f o r  a  c y c l i n g  o f  f i r  f o r e s t s  f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s  ( B a s k e r v i l l e  1 9 7 5 ,  M a c L e a n  1 9 8 4 ,  
M o r i n  1 9 9 4 ) .  T h e  r e s u l t s  f r o m  t h i s  s t u d y  c o n c o r d  w i t h  t h e s e  e a r l i e r  s t u d i e s  t o  t h e  e x t e n t  t h a t  
b a l s a m  f i r  w i l l  r e m a i n  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s p e c i e s  f o l l o w i n g  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  
I n  o u r  s t u d y  a r e a ,  h o w e v e r ,  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g  d e n s i t i e s  a r e  m u c h  l o w e r  t h a n  i n  t h e  
r e l a t i v e l y  p u r e  b a l s a m  f i r  s t a n d s  t o  t h e  e a s t  ( K n e e s h a w  a n d  B e r g e r o n  1 9 9 6  v s  M o r i n  a n d  
L a p r i s e  i n  p r e s s ) .  C o m p e t i t i o n  o n  o u r  p r o d u c t i v e  a n d  m o r e  s p e c i e s  r i c h  s i t e s  m a y  l i m i t  t h e  
a b u n d a n c e  o f  a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n .  I n  s u c h  a r e a s ,  a  l a c k  o f  a b u n d a n t  p o s t  - o u t b r e a k  
r e g e n e r a t i o n  m a y  l i m i t  t h e  d e g r e e  t o  w h i c h  a  p u r e  f i r  s t a n d  m a y  d e v e l o p .  S u c h  a n  h y p o t h e s i s  
w o u l d  a l s o  s u p p o r t  t h e  m o i s t u r e - s h a d e  r e l a t i o n s h i p  s u g g e s t e d  e a r l i e r ,  a s  f i r  g e r m i n a t i o n  a n d  
y o u n g  s e e d l i n g s  a r e  m o r e  v u l n e r a b l e  t o  m o i s t u r e  s t r e s s  t h a n  e s t a b l i s h e d  s e e d l i n g s .  T h e s e  
p o s t - o u t b r e a k  s e e d l i n g s ,  w h i c h  c o m p r i s e  a b o u t  5 0 %  o f  t h e  o b s e r v e d  r e g e n e r a t i o n  i n  b o t h  o u r  
s t u d y  a n d  t h a t  o f  B a t z e r  a n d  P o p p  ( 1 9 8 5 ) ,  s h o u l d  t h e r e f o r e  b e  m o r e  a b u n d a n t  i n  t h e  s h a d e d  
p a r t s  o f  t h e  g a p .  
T h e  o b s e r v a t i o n  t h a t  a s p e n  e s t a b l i s l u n e n t  o c c u r s  o n l y  a f t e r  1 9 8 7  m a y  b e  e x p l a i n e d  
b y  t h e  s l o w  f o r m a t i o n  o f  g a p s  f o l l o w i n g  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  T h e  b u d w o r m  p r e f e r s  
c u r r e n t  y e a r  f o l i a g e  a n d  t h e r e f o r e  c o n t i n u o u s  d e f o l i a t i o n  o v e r  a  n u m b e r  o f  y e a r s  i s  r e q u i r e d  
b e f o r e  t r e e  d e a t h  o c c u r s .  I n  m a t u r e  s t a n d s  t r e e s  b e g i n  d y i n g  a f t e r  4  t o  5  y e a r s  a n d  i n  
i m m a t u r e  s t a n d s  a f t e r  7  t o  8  y e a r s  w i t h  t h e  c o m p l e t i o n  o f  m o r t a l i t y  a f t e r  a p p r o x i m a t e l y  1 2  
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y e a r s  ( M a c L e a n  1 9 8 0 ) .  1 b i s  s l o w  f o r m a t i o n  o f  g a p s  m a y  t h e r e f o r e  b e  a n o t h e r  f a c t o r  l i m i t i n g  
t h e  a b u n d a n c e  o f  a s p e n  r e c r u i t m e n t  f o l l o w i n g  b u d w o r m  o u t b r e a k s .  
I n  c o n c l u s i o n ,  o u r  s t u d y  n o t  o n l y  s h o w s  t h a t  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  h a s  a n  i m p o r t a n t  
r o l e  i n  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  m i x e d  w o o d s  i n  t h i s  p a r t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  b u t  t h a t  s p a t i a l  
p a t t e r n s  a r e  i m p o r t a n t  i n  u n d e r s t a n d i n g  c h a n g e s  i n  t r e e  c o m p o s i t i o n .  I n  t h e  a b s e n c e  o f  
b u d w o r m  o u t b r e a k s ,  w e  s u g g e s t  t h a t  s m a l l  g a p s  f o r m e d  b y  t h e  s e n e s e n c e  o f  i n d i v i d u a l s  o r  
s m a l l  g r o u p s  o f  t r e e s  w o u l d  r e s u l t  i n  t h e  i n c r e a s i n g  d o m i n a n c e  o f  b a l s a m  f i r .  E a r l y  
s u c c e s s i o n a l  t r e e s  w o u l d  n o t  b e  a b l e  t o  r e c r u i t  a n d  w i t h  t i m e  w o u l d  s l o w l y  d i s a p p e a r  f r o m  
t h e  f o r e s t .  T h e  b u d w o r m  b y  c r e a t i n g  l a r g e  c a n o p y  g a p s  t h e r e f o r e  p e r m i t s  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  
t h e  b o r e a l  m i x e d - w o o d  e v e n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  s t a n d - d e s t r o y i n g  f i r e s .  
4 . 8  A c k n o w l e d g e m e n t s  
T h e  a u t h o r s  w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  t h e  f o l l o w i n g  f u n d i n g  a g e n c i e s  f o r  t h e i r  s u p p o r t  o f  t h i s  
p r o j e c t :  t h e  Minist~re d e s  R e s s o u r c e s  n a t u r e l l e s  d u  Q u e b e c ,  t h e  F C A R  a n d  N S E R C .  A  
s p e c i a l  t h a n k s  t o  t h e  f i e l d  a n d  l a b o r a t o r y  a s s i s t a n t s  C h r i s t i a n  B e d a r d ,  R o b i n  D u s c h e n e a u ,  
I s a b e l l e  A u b i n  a n d  S y l v i e  S o u g a v i n s k i  f o r  t h e i r  d e d i c a t e d  w o r k .  A d v i c e  o n  v a r i o u s  a s p e c t s  
o f  t h i s  p r o j e c t  w e r e  a l s o  g r a t e f u l l y  r e c e i v e d  f r o m  A l a i n  L e d u c ,  M a r i e - J o s e e  F o r t i n  a n d  
A u d r e y  S m a r g i a s s i .  W e  a l s o  t h a n k  t w o  a n o n y m o u s  r e v i e w e r s  f o r  t h e i r  c o m m e n t s .  
4 . 9  R e f e r e n c e s  
A b e ,  S . ,  T . M a s a k i  a n d  T .  N a k a s h i z u k a .  1 9 9 5 .  F a c t o r s  i n f l u e n c i n g  s a p l i n g  c o m p o s i t i o n  i n  
c a n o p y  g a p s  o f  a  t e m p e r a t e  d e c i d u o u s  f o r e s t .  V e g e t a t i o  1 2 0 :  2 1 - 3 2 .  
A n o n y m o u s .  1 9 9 3 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  n o r m a l s  1 9 6 1 - 1 9 9 0 .  C a n a d i a n  c l i m a t e  p r o g r a m .  
E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  A t m o s p h e r i c  E n v i r o n m e n t  S e r v i c e .  D o w n s  v i e w ,  O n t a r i o .  
B a n ,  Y . ,  H .  X u ,  a n d  Y .  B e r g e r o n .  G a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  l a r c h  r e g e n e r a t i o n  i n  o l d - g r o w t h  
L a r i x  g m e l i n i  b o r e a l  f o r e s t s  o f  n o r t h e a s t e r n  C h i n a .  ( S u b m i t t e d  t o  t h e  J o u r n a l  o f  
V e g e t a t i o n  S c i e n c e ) .  
B a s k e r v i l l e ,  G . L .  1 9 7 5 .  S p r u c e  b u d w o r m :  s u p e r  s i l v i c u l t u r i s t .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e .  5 1 :  
1 3 8 - 1 4 0 .  
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B a s k e r v i l l e ,  G . L .  a n d  D . A .  M a c L e a n .  1 9 7 9 .  B u d w o r m  c a u s e d  m o r t a l i t y  a n d  2 0  y e a r  r e c o v e r y  
i n  i m m a t u r e  b a l s a m  f i r  s t a n d s .  C a n a d i a n  F o r e s t  S e r v i c e ,  M a r i t i m e  F o r e s t  R e s e a r c h  
C e n t r e  F r e d e r i c t o n  N e w  B r u n s w i c k ,  I n f o r m a t i o n  R e p o r t  M - X - 1 0 2  
B a t z e r ,  H . O .  a n d  M . P .  P o p p .  1 9 8 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  b u d o w r m  o u t b r e a k  
i n  M i n n e s o t a .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  6 1 :  7 5 - 8 0 .  
B~dard, C .  1 9 9 3 .  ~termination d ' u n  p a t r o n  d e  mortalit~ p o u r  I e  s a p i n  b a u m i e r  ( A b i e s  
b a l s a m e a )  d a n s  d e s  trou~es c a u s e e s  p a r  u n e  e p i d e m i e  d e  I a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  
l'~pinette ( C h o r i s t o n e u r a  f u m i f e r a n a )  d a n s  I a  fon~t r i v e r a i n e  d u  l a c  D u p a r q u e t  e n  
Abitibi-T~miscamingue. R a p p o r t  d ' i n i t i a t i o n  a  I a  r e c h e r c h e  e n  S c i e n c e s  b i o l o g i q u e s ,  
Universit~ d u  Qu~bec a  Montr~al. Montr~al. 
B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 1 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  i s l a n d  a n d  m a i n l a n d  l a k e s h o r e  r e g i m e s  o n  b o r e a l  f o r e s t  
f i r e  r e g i m e s .  E c o l o g y  7 2 :  1 9 8 0 - 1 9 9 2 .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  A .  B o u c h a r d ,  P .  G a n g l o f f ,  a n d  C.Camir~. 1 9 8 3 .  L a  c l a s s i f i c a t i o n  ~cologique 
d e s  m i l i e u x  f o r e s t i e r s  d e  l a  p a r t i e  o u e s t  d e s  c a n t o n s  d'He~court e t  d e  R o q u e m a u r e ,  
A b i t i b i ,  Qu~bec. E t u d e s  ~cologiques n o . 9 .  Universit~ L a v a l .  1 6 9 p .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  M . D u b u c .  1 9 8 9 .  S u c c e s s i o n  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  C a n a d i a n  b o r e a l  
f o r e s t .  V e g e t a t i o  7 9 :  5 1 - 6 3 .  
B e r g e r o n ,  Y .  a n d  D . C h a r r o n .  1 9 9 4 .  P o s t f i r e  s t a n d  d y n a m i c s  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  
(Qu~bec): A d e n d r o e c o l o g i c a l  a p p r o a c h .  E c o s c i e n c e  1 :  1 7 3 - 1 8 4 .  
B e r g e r o n ,  Y . ,  A . L e d u c ,  H . M o r i n  a n d  C . J o y a l .  1 9 9 5 .  B a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  f o l l o w i n g  t h e  l a s t  
s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  
R e s e a r c h  2 5 :  1 3 7 5 - 1 3 8 4 .  
B r a n d ,  D . G .  1 9 8 6 .  A  c o m p e t i t i o n  i n d e x  f o r  p r e d i c t i n g  t h e  v i g o u r  o f  p l a n t e d  D o u g l a s - f i r  i n  
s o u t h w e s t e r n  B r i t i s h  C o l u m b i a .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  R e s e a r c h  1 6 : 2 3 - 2 9 .  
B r o k a w ,  N . V . L .  1 9 8 5 .  G a p - p h a s e  r e g e n e r a t i o n  i n  a  t r o p i c a l  f o r e s t .  E c o l o g y  6 6 :  6 8 2 - 6 8 7 .  
B r o k a w ,  N . V . L .  1 9 8 7 .  G a p - p h a s e  r e g e n e r a t i o n  o f  t h r e e  p i o n e e r  t r e e  s p e c i e s  i n  a  t r o p i c a l  
f o r e s t .  J o u r n a l  o f  E c o l o g y  7 5 :  9 - 1 9 .  
C a n h a m ,  C . ,  J . S .  D e n s l o w ,  W . J .  P l a t t ,  J . R .  R u n k l e ,  T . A .  S p i e s  a n d  P . S .  W h i t e .  1 9 9 0 .  L i g h t  
r e g i m e s  b e n e a t h  c l o s e d  c a n o p i e s  a n d  t r e e - f a l l  g a p s  i n  t e m p e r a t e  a n d  t r o p i c a l  f o r e s t s .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h .  2 0 :  6 2 0 - 6 3 1 .  
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COt~. S .  a n d  L .  B~Ianger. 1 9 9 1 .  V a r i a t i o n s  d e  I a  r~g~n~ration pr~~tabli d a n s  I e s  s a p i n i e r e s  
bor~ales e n  f o n c t i o n  d e  l e u r s  caract~ristiques ~cologiques. C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  
R e s e a r c h  2 1 :  1 7 7 9 - 1 7 9 5 .  
C o a t e s ,  K . D . ,  S .  H a e u s s l e r ,  S .  L i n d e b u r g h ,  J . P o j a r ,  a n d  A . J .  S t o c k .  1 9 9 4 .  E c o l o g y  a n d  
s i l v i c u l t u r e  o f  i n t e r i o r  s p r u c e  i n  B r i t i s h  C o l u m b i a .  C a n a d i a n  f o r e s t r y  s e r v i c e  - P a c i f i c  
r e g i o n .  F R D A  R e p o r t  2 2 0 .  
Cot~. S .  a n d  L .  B~Ianger. 1 9 9 1 .  V a r i a t i o n s  d e  I a  r~g~n~ration pr~~tablie d a n s  l e s  s a p i n i e r e s  
bor~ales e n  f o n c t i o n  d e  l e u r s  caract~ristiques ~cologiques. C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  
R e s e a r c h  2 1 :  1 7 7 9 - 1 7 9 5 .  
D a n s e r e a u ,  P .  a n d Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 3 .  F i r e  h i s t o r y  i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  o f  
n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  R e s e a r c h  2 3 :  2 5 - 3 2 .  
DeGrandpr~. L . ,  D .  G a g n o n ,  a n d  Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 3 .  C h a n g e s  i n  t h e  u n d e r s t o r y  o f  
C a n a d i a n  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  a f t e r  f i r e .  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  4 :  8 0 3 - 8 1 0 .  
F r a n k ,  R .  1 9 9 0 .  A b i e s  b a l s a m e a  ( L . )  M i l l  B a l s a m  f i r .  p p .  2 6 - 3 5 .  I n  B u m s ,  R . H .  a n d  
H o n k a l a ,  B . H .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l u m e  I .  C o n i f e r s .  U S D A  A g r i c u l t u r a l  
H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n ,  D . C .  
F r e l i c h ,  L . E .  a n d  P . B .  R e i c h  1 9 9 5 .  S p a t i a l  p a t t e r n s  a n d  s u c c e s s i o n  i n  a  M i n n e s o t a  s o u t h e r n -
b o r e a l  f o r e s t .  E c o l o l o g i a c a l  M o n o g r a p h s  6 5 :  3 2 5 - 3 4 6  
F y e ,  R . E .  a n d  J . B .  T h o m a s .  1 9 6 3 .  R e g e n e r a t i o n  o f  b a l s a m  f i r  a n d  s p r u c e  a b o u t  f i f t e e n  y e a r s  
f o l l o w i n g  r e l e a s e  b y  s p r u c e  b u d w o r m  a t t a c k .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  3 9 :  3 8 5 - 3 9 7 .  
G h e n t ,  A . W .  1 9 5 8 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  
b u d w o r m .  I I  A g e ,  h e i g t h  g r o w t h  a n d  r e l a t e d  s t u d i e s  o f  b a l s a m  f i r  s e e d l i n g s .  F o r e s t  
S c i e n c e  4 :  1 3 5 - 1 4 6 .  
G h e n t ,  A . W . ,  D . A . ,  F r a s e r  a n d  J . B .  T h o m a s .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  
d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d  w o r m .  I .  E v i d e n c e  o f  t r e n d s  i n  f o r e s t  s u c c e s s i o n  d u r i n g  t h e  
d e c a d e  f o l l o w i n g  b u d w o n n  d e v a s t a t i o n .  F o r e s t  S c i e n c e  4 :  1 8 4 - 2 0 8 .  
H a r v e y ,  B . D . ,  A .  L e d u c ,  a n d  Y .  B e r g e r o n ,  1 9 9 5 .  E a r l y  p o s t h a r v e s t  s u c c e s s i o n  i n  r e l a t i o n  t o  
s i t e  t y p e  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  o f  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  
2 5 :  1 6 5 8 - 1 6 7 2 .  
H a t c h e r ,  R . J .  1 9 6 0 .  D e v e l o p m e n t  o f  b a l s a m  f i r  f o l l o w i n g  a  c l e a r c u t  i n  Q u e b e c .  G o v e r n m e n t  
o f  C a n a d a .  D e p t .  N o r t h e r n  A f f a i r s  a n d  N a t u r a l  R e s o u r c e s ,  F o r .  R e s .  D i v .  T e c h .  N o t e  
8 7 .  
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J o h n s t o n ,  W . F .  1 9 9 0 .  T h u j a  o c c i d e n t a l i s  L .  n o r t h e r n  w h i t e - c e d a r .  p p .  5 8 0 - 5 8 9 .  I n  B u m s ,  
R . M .  a n d  B . H .  H o n k a l a .  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l .  1 ,  C o n i f e r s .  U S D A ,  F o r .  S e r v .  
A g r i c u l t u r a l  H a n d b o o k  6 5 4 .  W a s h i n g t o n  D . C .  6 7 5 p .  
K n e e s h a w ,  D . O .  a n d  Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 6 .  E c o l o g i c a l  f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  a b u n d a n c e  o f  
a d v a n c e  r e g e n e r a t i o n  i n  Q u e b e c ' s  s o u t h w e s t e r n  b o r e a l  f o r e s t .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  
F o r e s t r y  R e s e a r c h  2 6 :  8 8 9 - 8 9 8 .  
K n e e s h a w ,  D . O .  a n d  Y .  B e r g e r o n .  ( I n  P r e s s ) .  C a n o p y  g a p  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  t r e e  
r e p l a c e m e n t  i n  t h e  s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t .  E c o l o g y  
K n e e s h a w ,  D . O . ,  Y .  B e r g e r o n  a n d  L .  D e G r a n d p r e .  ( I n  r e v i e w ) .  E a r l y  s e e d l i n g  r e s p o n s e  o f  
A b i e s  b a l s a m e a  t o  a r t i f i c i a l l y  c r e a t e d  g a p s .  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  
K u u l u v a i n e n ,  T .  1 9 9 4 .  G a p  d i s t u r b a n c e ,  g r o u n d  m i c r o t o p o g r a p h y ,  a n d  t h e  r e g e n e r a t i o n  
d y n a m i c s  o f  b o r e a l  c o n i f e r o u s  f o r e s t s  i n  F i n l a n d :  a  r e v i e w .  A n n a l e s  Z o o l o l o g i c a  
F e n n i c i  3 1 :  3 5 - 5 1 .  
L a v e r t u ,  D . ,  Y .  M a u f f e t t e  a n d Y .  B e r g e r o n .  1 9 9 4 .  E f f e c t s  o f  s t a n d  a g e  a n d  l i t t e r  r e m o v a l  o n  
t h e  r e g e n e r a t i o n  o f P o p u l u e m u l o i d e s .  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  5 :  5 6 1 - 5 6 8 .  
L o g a n ,  K . T .  1 9 6 9 .  G r o w t h  o f  t r e e  s e e d l i n g s  a s  a f f e c t e d  b y  l i g h t  i n t e n s i t y .  I V .  B l a c k  s p r u c e ,  
w h i t e  s p r u c e  b a l s a m  f i r  a n d  e a s t e r n  w h i t e  c e d a r .  C a n .  D e p t .  F i s h .  F o r .  C a n .  F o r .  S e r v .  
P u b l .  1 2 5 6 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 0 .  V u l n e r a b i l i t y  o f  f i r - s p r u c e  d u r i n g  u n c o n t r o l l e d  s p r u c e  b u d w o r m  
o u t b r e a k s :  a  r e v i e w  a n d  d i s c u s s i o n .  F o r .  C h r o n .  5 6 :  2 1 3 - 2 2 1 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 4 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  t h e  p r o d u c t i v i t y  a n d  s t a b i l i t y  
o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  F o r e s t r y  C h r o n i c l e  6 0 :  2 7 3 - 2 7 9 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  v e g e t a t i o n ,  s t r u c t u r e  a n d  
s u c c e s s i o n  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  o n  C a p e  B r e t o n  I s l a n d ,  C a n a d a .  p p .  2 5 3 - 2 6 1 .  I n  
M . J . A .  W e r g e r ,  P . J . M .  v a n  d e r  A a r t  a n d  J . T . A .  V e r h o e v e n  ( E d s ) .  P l a n t  f o r m  a n d  
v e g e t a t i o n  s t r u c t u r e .  A c a d e m i c  P u b l i s h i n g ,  T h e  H a g u e ,  N e t h e r l a n d s .  
M a r c h a n d ,  S .  1 9 9 0 .  D y n a m i q u e  d e  l a  r e g e n e r a t i o n  n a t u r e l l e  d e  j e u n e s  s a p i n i e r e s  b o r e a l e s  d u  
c e n t r e  d u  Q u e b e c .  M e m o i r e  d e  M . S c .  U n i v e r s i t e  L a v a l .  Q u e b e c ,  Q u e b e c .  
M c L a r e n ,  B . E .  a n d  R . A .  J a n k e .  1 9 9 6 .  S e e d b e d  a n d  c a n o p y  c o v e r  e f f e c t s  o n  b a l s a m  f i r  
s e e d l i n g  e s t a b l i s h e m e n t  i n  I s l e  R o y a l  N a t i o n a l  P a r k .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  
R e s e a r c h  2 6 :  7 8 2 - 7 9 3 .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 4 .  D y n a m i c s  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  i n  r e l a t i o n  t o  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  i n  
t h e  b o r e a l  z o n e ,  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 4 :  7 3 0 - 7 4 1 .  
1 1 8  
M o r i n ,  H . ,  D .  L a p r i s e  a n d Y .  B e r g e r o n  1 9 9 3 .  C h r o n o l o g y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  n e a r  
L a k e  D u p a r q u e t ,  A b i t i b i  r e g i o n ,  Q u e b e c .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 3 :  1 4 9 7 -
1 5 0 6 .  
M o r i n ,  H .  a n d  D .  L a p r i s e .  I n  P r e s s .  S e e d l i n g  b a n k  d y n a m i c s  i n  b o r e a l  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  R e s e a r c h  
O s a w a ,  A  1 9 9 4 .  S e e d l i n g  r e s p o n s e s  t o  f o r e s t  c a n o p y  d i s t u r b a n c e  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  
b u d  w o r m  o u t b r e a k  i n  M a i n e .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  R e s e a r c h  2 4 :  8 5 0 - 8 5 9 .  
P a c a l a ,  S . W .  a n d  D . H .  D e u t s c h m a n .  1 9 9 5 .  D e t a i l s  t h a t  m a t t e r :  t h e  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  
i n d i v i d u a l  t r e e  m a i n t a i n s  f o r e s t  e c o s y s t e m s  f u n c t i o n .  O i k o s  7 4 :  3 5 7 - 3 6 5 .  
Par~. D . ,  Y .  B e r g e r o n ,  a n d  C .  Camir~. 1 9 9 3 .  C h a n g e s  i n  t h e  f o r e s t .  f l o o r  o f  C a n a d i a n  
s o u t h e r n  b o r e a l  f o r e s t  a f t e r  d i s t u r b a n c e .  J o u r n a l  o f  V e g e t a t i o n  S c i e n c e  4 :  8 1 1 - 8 1 8 .  
P e r a l a ,  D . A .  1 9 9 0 .  P o p u l u s  t r e m u l o i d e s  M i c h x .  Q u a k i n g  a s p e n .  p p .  5 5 5 - 5 6 9 .  I n  B u r n s ,  
R . M .  a n d  H o n k a l a ,  B . H .  ( T e c h .  C o o r d s . )  S i l v i c s  o f  N o r t h  A m e r i c a .  V o l .  2 .  
H a r d w o o d s .  U S D A  F o r e s t  S e r v i c e ,  H a n d b o o k  6 5 4 .  
P e r k i n s ,  T . D . ,  R . M .  K l e i n ,  a n d  M . J .  E a s t e r .  1 9 9 2 .  S p r u c e - f i r  d e c l i n e  a n d  g a p  d y n a m i c s  o n  
C a m e l s  H u m p ,  V e r m o n t .  1 9 9 2 .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 2 :  4 1 3 - 4 2 2 .  
P l o u r d e ,  P . Y .  1 9 9 4 .  Mortalit~ d u  s a p i n  b a u m i e r  s u i t e  a l a  d e r n i e r e  e p i d e m i e  d e  l a  t o r d e u s e  
d e s  b o u r g e o n s  d e  l'~pinette d a n s  l a  r e g i o n  d e  1 '  A b i t i b i .  M e m o i r e  d e  M . S c .  U n i v e r s i t e  d u  
Qu~bec a  Montr~al. 
P u t z ,  F .  1 9 8 3 .  T r e e f a l l  p i t s  a n d  m o u n d s ,  b u r i e d  s e e d  a n d  t h e  i m p o r t a n c e  o f  s o i l  d i s t u r b a n c e  
t o  p i o n e e r  t r e e s  o n  B a r r o  C o l o r a d o  I s l a n d ,  P a n a m a .  E c o l o g i c a l  M a n a g e m e n t  5 1 :  3 1 7 -
3 2 7  
R o w e ,  J . S .  1 9 7 2 .  F o r e s t  r e g i o n s  o f  C a n a d a .  E n v i r o n m e n t  C a n a d a ,  O t t a w a .  
S c h o o l e y ,  H . O .  1 9 7 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o n  c o n e  p r o d u c t i o n  b y  b a l s a m  f i r .  F o r e s t r y  
C h r o n i c l e  5 4 :  2 9 8 - 3 0 1 .  
S i m s ,  R . A . ,  H . M .  K e r s h a w , .  a n d  G . M . ,  W i c k w a r e .  1 9 9 0 .  T h e  a u t o e c o l o g y  o f  m a j o r  t r e e  
s p e c i e s  i n  t h e  n o r t h e r n  c e n t r a l  r e g i o n  o f  O n t a r i o .  N o r t h w e s t e r n  O n t a r i o  F o r e s t  
T e c h n o l o g y  D e v e l o p m e n t  U n i t .  T e c h .  R e p o r t .  4 8 .  O n t a r i o  M i n i s t r y  o f  N a t u r a l  
R e s o u r c e s  P u b l i c a t i o n  5 3 1 0 .  1 2 6 p .  
S p e n c e r ,  G .  1 9 8 5 .  T h e  e f f e c t  o f  a  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  o n  r e g e n e r a t i o n  d e v e l o p m e n t .  
B . S c . F .  T h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  N e w  B r u n s w i c k ,  F r e d e r i c t o n ,  N e w  B r u n s w i c k .  
I  
1 1 9  
S t e t t l e r ,  R . F . ,  H . D .  B r a d s h a w ,  J r . ,  P . E .  H e i l m a n  a n d  T . M .  H i n k l e y  1 9 9 6 .  B i o l o g y  o f  P o p u l u s  
a n d  i t s  I m p l i c a t i o n s  f o r  M a n a g e m e n t  a n d  C o n s e r v a t i o n .  N R C  r e s e a r c h  p r e s s ,  O t t a w a ,  
O N .  5 3 9 p p .  
T h i b a u l t ,  M .  a n d  D .  H o t t e .  1 9 8 5 .  L e s  r~gions ~cologiques d u  Qu~bec m~ridional ( 2 n d  
a p p r o x i m a t i o n ) .  M a p .  S e r v i c e  d e  l a  c a r t o g r a p h i e ,  m i n i s t e r e  d e  I  ' E n e r g i e  e t  d e s  
R e s s o u r c e s  d u  Qu~bec. 
V i n c e n t ,  J . S .  a n d  L .  H a r d y .  1 9 7 7 .  L'~volution e t  ! ' e x t i n c t i o n  d e s  l a c s  g l a c i a r e s  B a r l o w  e t  
O j i b w a y  e n  t e r r i t o i r e  Qu~becois. G~ographie P h y s i q u e  e t  Q u a t e r n a i r e  3 1 :  3 5 7 - 3 7 2 .  
W h i t e ,  P . S . ,  M . D .  M a c k e n z i e ,  a n d  R . T .  B u s i n g .  1 9 8 5 .  N a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  g a p  p h a s e  
d y n a m i c s  i n  s o u t h e r n  A p p a l a c h i a n  s p r u c e - f i r  f o r e s t s .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t r y  
R e s e a r c h  1 5 :  2 3 3 - 2 4 0 .  
W h i t m o r e ,  T . C .  1 9 7 8 .  G a p s  i n  t h e  f o r e s t  c a n o p y .  P a g e s  6 3 9 - 6 5 5  i n  P . B .  T o m l i n s o n  a n d  
M . H .  Z i m m e r m a n ,  e d i t o r s .  T r o p i c a l  t r e e s  a s  l i v i n g  s y s t e m s .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  
P r e s s ,  N e w  Y o r k .  
W h i t m o r e ,  T . C .  1 9 8 9 .  C a n o p y  g a p s  a n d  t h e  t w o  m a j o r  g r o u p s  o f  f o r e s t  t r e e s .  E c o l o g y  7 0 :  
5 3 6 - 5 3 8 .  
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~ 1 2  
a  a b  
0  
u  
? F .  
8  
a  a  
4  
0  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  I  
1 4 6  2 1 7  2 7 8  4 4 7  7 6 6  
T o t a l  
1 0 0  - . - - - - - - - - - - - - ,  
8 0  
6 0  
4 0  
2 0  
a  
b  I  I  b  
b  
0 - t - - - ' - - r - - L - . L . - r - ' - - . . . . . _ , _ . . . _ . _ _ , . . . . . . . _ . . . . . , _ _ . - - ;  
1 4 6  2 1 7  2 7 8  4 4 7  7 6 6  
E G  S i z e ,  m
2  
F i g u r e  4 . 2  A v e r a g e  p e r c e n t  c o v e r  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  f o r  i n d i v i d u a l  s p e c i e s  
a n d  g r o u p s  o f  v e g e t a t i o n  i n  e a c h  o f  t h e  f i v e  s t u d i e d  g a p s .  B a r s  w i t h  d i f f e r e n t  
l e t t e r s  a r e  s t a t i s t i c a l l y  d i f f e r e n t ,  p  <  0 . 0 5 .  
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1 2 3  
T a b l e  4 .  I  G a p  a n d  e x p a n d e d  g a p  s i z e s  f o r  e a c h  o f  t h e  s t u d i e d  g a p s .  
E G  s i z e ,  m
2  
G a p  s i z e ,  m  
z  
G a p  1  
2 7 8  1 4 9  
G a p 2  
7 6 6  5 6 0  
G a p 3  
2 1 7  
8 9  
G a p 4  
4 4 7  
2 8 1  
G a p S  
1 4 6  
5 9  
1 2 4  
T a b l e  4 . 2  A g e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  d i f f e r e n t  s p e c i e s  i n  e a c h  o f  t h e  g a p s .  
F i r  
W .  S p r u c e  A s p e n  B i r c h  
C e d a r  
1 4 6 m
2
E G  
a v g  a g e  2 1 , 5  
1 5 , 9  2 , 3  
7 , 9  
2 7 , 8  
s t d  d e v  
9 , 2  7 , 4  0 , 8  
2 , 6  1 6 , 7  





1 1  
m a x  
5 7  
2 6  
3  
1 1  
6 6  
n  
1 3 9  1 6  6  
1 1  
1 2  
2 1 7  m
2
E G  
a v g  a g e  2 2 , 4  
2 3 , 5  
4 , 0  1 0 , 3  
2 5 , 8  
s t d  d e v  7 , 0  4 , 6  
2 , 9  6 , 2  5 , 3  
m i n  
3  
1 5  1  6  
1 6  
m a x  
5 4  
3 0  
1 5  2 2  
3 1  
n  
1 8 0  9  
3 0  
8  
1 0  
2 7 8 m
2  
E G  
a v g  a g e  
2 5 , 5  2 4 , 9  
5 , 6  1 5 , 3  
1 8 ,  7  
s t d  d e v  
5 , 6  1 7 , 8  2 , 1  6 ,  7  
9 , 9  
m i n  
5  
3  3  
4  
5  
m a x  
3 3  
4 7  
1 2  3 2  
3 1  
n  
2 7  
1 4  
2 1  1 5  
6  
4 4 7  m
2
E G  
a v g  a g e  
2 3 , 0  
2 6 , 9  
3 , 6  
1 2 , 2  
1 8 , 3  
s t d  d e v  1 3 , 1  1 4 , 9  1 , 1  2 , 3  
5 , 9  





1 2  
m a x  
5 3  5 5  6  
1 5  
2 6  
n  
3 8  
1 0  
3 8  6  
1 5  
7 6 6 m
2
E G  
a v g  a g e  
2 5 , 5  
2 0 , 1  4 , 8  
8 , 2  
2 6 , 2  
s t d  d e v  5 , 6  1 1 , 2  
1 , 7  
5 , 1  
1 1 , 4  





1 2  
m a x  
3 3  3 2  8  
1 4  
5 4  
n  2 7  1 0  8  
1 1  
2 4  
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - · - - - - ·  - · -
1 2 5  
T a b l e  4 . 3  R e g r e s s i o n s  b e t w e e n  f i r  d e n s i t y ,  a n d  g r o w t h  i n d i c e s ,  t h e  s e e d l i n g  h e i g h t  o f  a l l  
s p e c i e s  a n d  d i s t a n c e  t o  g a p  b o u n d a r i e s .  T h e  p r o b a b i l i t y  o f  s e e d l i n g  p r e s e n c e  o f  t h e  o t h e r  
f o u r  s p e c i e s  a t  d i f f e r e n t  d i s t a n c e s  f r o m  g a p  b o u n d a r i e s  w a s  i n v e s t i g a t e d  i n  t h e  s e c o n d  p a r t  o f  
t h e  t a b l e  u s i n g  l o g i s t i c  r e g r e s s i o n s .  
M u l i t p l e  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  
D e p e n d e n t  v a r i a b l e  
F i r  D e n s i t y  
F i r  H e i g h t  
F i r  L B  r a t i o  
A s p e n  H e i g h t  
L o g i s t i c  r e g r e s s i o n s  
D e p e n d e n t  
W h i t e  s p r u c e  
A s p e n  
E q u a t i o n  
3 . 3 3 - 0 . 1 4  E G n e a r - 0 . 4 7  E G s o u t h  
4 . 5 6  - 0 . 1 7  G a p N e a r - 0 . 1 5  G a p S o u t h  
Q8+Q8EG~ar-Q7G~Sooth 
2 6 0 . 0  +  4 4 . 3  E G s o u t h  
z  
- 0 . 1 2 - 0 . 6 6  E G s o u t h  
- 1 . 8 6  +  0 . 5 3  G a p N e a r  +  0 . 4 3  G a p S o u t h  
R 2  
0 . 2 0  
0 . 0 6  
0 . 1 1  
0 . 1 1  
a .  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 1 3  
0 . 0 0 0 5  
0 . 0 2 7 5  
a .  
0 . 0 1 4 0  
O . O O l l  
*  E g n e a r  =  t h e  d i s t a n c e  t o  t h e  n e a r e s t  e x p a n d e d  g a p  b o u n d a r y ,  E g s o u t h  =  t h e  d i s t a n c e  t o  t h e  s o u t h e r n  e x p a n d e d  
g a p  b o u n d a r y ,  G a p N e a r  =  t h e  d i s t a n c e  t o  t h e  n e a r e s t  g a p  b o u n d a r y ,  G a p S o u t h  =  t h e  d i s t a n c e  t o  t h e  s o u t h e r n  
g a p  b o u n d a r y  
T a b l e  4 . 4  R e g r e s s i o n s  b e t w e e n  f i r  d e n s i t y ,  a n d  g r o w t h  i n d i c e s ,  t h e  s e e d l i n g  h e i g h t  o f  a l l  
s p e c i e s  a n d  s h r u b  a n d  h e r b  c o v e r .  T h e  p r o b a b i l i t y  o f  s e e d l i n g  p r e s e n c e  o f  t h e  o t h e r  f o u r  
s p e c i e s  i n  r e l a t i o n s h i p  t o  h e r b  a n d  s h r u b  c o v e r  w a s  i n v e s t i g a t e d  i n  t h e  s e c o n d  p a r t  o f  t h e  
t a b l e  u s i n g  l o g i s t i c  r e g r e s s i o n s .  
M u l t i p l e  L i n e a r  R e g r e s s i o n s  
D e p e n d e n t  
v a r i a b l e  
F i r  D e n s i t y  
R H I  
L B  r a t i o  
E q u a t i o n  
2 . 6 5  - 0 . 0 2  a d j A c e r - 6 . 0  T a x u s  
0 . 5 7  - 0 . 0 0 2  s o u t h T o t a l  
- 0 . 0 1  - 0 . 0 0 6  a d j T o t a l  +  2 . 3  T a x u s  
2 . 3  - 0 . 0 0 8  a d j T o t a l  
4 . 8  - 0 . 0 1  a d j A c e r - 0 . 0 1  T o t a l  +  0 . 0 0 4  a v g T a x u s  
4 . 6 - 0 . 0 1  a d j A c e r - 9 . 6  T o t a l  
N o .  B r a n c h e s  
F i r  H e i g h t  
S p r u c e  H e i g h t  
C e d a r  H e i g h t  
A s p e n  H e i g h t  
4 . 9  - 1 4 . 9  T o t a l  
L o g i s t i c  R e g r e s s i o n s  
D e p e n d e n t  
1 6 7 . 9 - 1 . 0  s o u t h T o t a l  
z  
- 0 . 6 - 8 . 7  A c e r  
- 0 . 2  - 0 . 0 4  a d j T o t a l  +  1 3 . 2  A c e r  
S p r u c e  P r e s e n c e  
C e d a r  P r e s e n c e  
B i r c h  P r e s e n c e  
0 . 8  - 0 . 9  H e r b s  
R 2  
0 . 2 8  
0 . 0 7  
0 . 0 8  
0 . 0 3  
0 . 2 4  
0 . 2 6  
0 . 2 4  
0 . 0 8  
a .  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 2 0  
0 . 0 0 6 8  
0 . 0 4 0 2  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 1 8  
a .  
0 . 0 0 0 8  
0 . 0 0 0 0  
0 . 0 0 1 5  
1 2 6  
*  a d j A c e r  =  a v e r a g e  p e r c e n t  c o v e r  o f  A c e r  i n  a l l  e i g h t  s u r r o u n d i n g  q u a d r a t s ,  s o u t h T o t a l  =  %  
c o v e r  o f  a l l  h e r b s  a n d  s h r u b s  i n  t h e  q u a d r a t  d i r e c t l y  t o  t h e  s o u t h  o f  t h e  m e a s u r e d  q u a d r a t ,  
a d j T o t a l  =  a v e r a g e  t o t a l  %  c o v e r  o f  a l l  e i g h t  a d j a c e n t  q u a d r a t s ,  a v g T a x u s  =  a v e r a g e  c o v e r  o f  
T a x u s  i n  c u r r e n t  q u a d r a t  a n d  t h e  q u a d r a t  t o  t h e  s o u t h  
C O N C L U S I O N  G E N E R A L E  
E n t r e  d e u x  f e u x  s u c c e s s i f s ,  I e s  ~pid~mies d e  l a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g  e o n s  d e  I '  ~pinene 
( T B E )  s o n t  r e s p o n s a b l e s  d e  l a  f o r m a t i o n  d e  trou~es e t  o n t  a i n s i  u n e  g r a n d e  i n f l u e n c e  s u r  l a  
c o m p o s i t i o n  d e  l a  f o r e t  bor~ale. M e m e  s i  I a  f o r m a t i o n  d e  c e s  trou~es n ' e s t  p a s  c o n t i n u e  m a i s  
¢ r i o d i q u e ,  c e r t a i n s  c o n c l u s i o n s  p e u v e n t  e t r e  tir~es d e s  o b s e r v a t i o n s  f a i t e s  a u  m o m e n t  d e  
c e t t e  ~tude. D e s  trou~es d e  d i m e n s i o n  consid~rables p e r m e t t e n t  l e  m a i n t i e n  d e s  e s p e c e s  
i n t o M r a n t e s  l \  l ' o m b r e  d a n s  I e s  v i e i l l e s  f o r e t s  conif~riennes. P a r  c e n t r e ,  I a  f o r m a t i o n  l e n t e  d e  
I  a  trou~e e t  I '  a n g l e  f a i b l e  d u  s o l e i l  d a n s  I a  f o r e t  bor~ale s o n t  d e s  f a c t e u r s  q u i  a s s u r e n t  l e  
m a i n t i e n  d e s  e s ¢ c e s  tol~rantes l \  I '  o m b r e ,  n o t a m m e n t  l e  s a p i n .  E n  r a i s o n  d e  s a  t o l e r a n c e  a  
l ' o m b r e ,  d e  s a  longevit~ e t  d u  f a i t  q u e  c e t t e  e s ¢ c e  n ' e s t  p a s  u n  b O t e  d e  l a  T B E ,  l o r s  d e  l o n g s  
i n t e r v a l l e s  s a n s  f e u ,  l e  t h u y a  p o u r r a i t  a u g m e n t e r  e n  a b o n d a n c e .  
E n  f a i t ,  i l  a  e t e  d e m o n t r e  q u e  s e u l e  l ' a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  d u  t h u y a  s e m b l e  
a u g m e n t e r  c o n s t a m m e n t  a v e c  I e  t e m p s  ~coul~ d e p u i s  l e  d e r n i e r  f e u .  L a  r e g e n e r a t i o n  d u  
t r e m b l e  d e m e u r e  p l u s  o u  m o i n s  c o n s t a n t e  a u  s e i n  d e  c e t t e  ¢ r i o d e  a l o r s  q u e  l e s  s e m i s  d e s  
d e u x  e s ¢ c e s  M t e s ,  l e  s a p i n  b a u m i e r  e t  l ' e p i n e t t e  b l a n c h e ,  d e  m e m e  q u e  c e u x  d u  b o u l e a u ,  
s o o t  p l u s  a b o n d a n t s  l o r s  d e s  s t a d e s  d e  m i - s u c c e s s i o n  e t  d i m i n u e n t  p a r  I a  s u i t e  d a n s  I e s  v i e u x  
p e u p l e m e n t s .  Malgr~ c e t t e  d i m i n u t i o n ,  I e s  s e m i s  d u  s a p i n  d e m e u r e n t  d o m i n a n t s  d a n s  t o u s  
I e s  p e u p l e m e n t s  e t u d i e s .  
L ' a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  n ' a  e t e  q u e  f a i b l e m e n t  i n f l u e n c e e  p a r  l e s  f a c t e u r s  a b i o t i q u e s  
m a l g r e  l e u r  u t i l i s a t i o n  d a n s  I e s  c l a s s i f i c a t i o n s  e c o l o g i q u e s  ( B e r g e r o n  e t  a 1  1 9 8 3 ,  B e r g e r o n  e t  
D u b u c  1 9 8 9 ) .  P a r  c e n t r e ,  I e s  f a c t e u r s  b i o t i q u e s  o n t  u n e  i n f l u e n c e  i m p o r t a n t e  s u r  l ' a b o n d a n c e  
d e s  s e m i s  c o n i f e r i e n s .  E n  f a i t ,  I  a  d e n s i t e  d e  I  a  r e g e n e r a t i o n  d u  s a p  i n  b a u m i e r ,  d e  I '  e p i n e t t e  
b l a n c h e  e t  d u  t h u y a  a u g m e n t e  a v e c  I ' a b o n d a n c e  d e  s e m e n c i e r s  c e  q u i  s u g g e r e  q u e  c e s  
e s p e c e s  d e v r a i e n t  a u g m e n t e r  e n  a b o n d a n c e  a v e c  l e  t e m p s  d e p u i s  l e  f e u .  
0  
1 2 8  
C e p e n d a n t ,  a v e c  l ' a v a n c e m e n t  d e s  s t a d e s  s u c c e s s i o n e l s ,  l e s  t r o u e e s  s o o t  p l u s  g r a n d e s  
e t  c o u v r e n t  u n  p o u r c e n t a g e  p l u s  i m p o r t a n t  d e  I a  for~t. L ' a b o n d a n c e  d e s  s e m i s  d u  s a p i n  
d i m i n u e  a v e c  I a  d i m e n s i o n  d e s  t r o u e e s .  C e s  r e l a t i o n s  l a i s s e n t  s u p p o s e r  q u e  l e  s a p i n  n e  
p o u r r a i t  j a m a i s  d o m i n e r  compl~tement l e s  for~ts e t  d o n e  q u e  c e s  for~ts n ' o n t  p a s  e n c o r e  
a t t e i n t  u n  s t a d e  d ' e q u i l i b r e .  C e c i  s'av~re d o n e  e n  c o n t r a d i c t i o n  a v e c  I e s  m o d e l e s  d e  l a  
d y n a m i q u e  d e s  for~ts d e v e l o p p e  p o u r  I e s  sapini~res d e s  m a r i t i m e s  q u i  s u g g e r e n t  q u e  l e s  
e p i d e m i e s  d e  I a  T B E  c a u s e n t  u n  r e m p l a c e m e n t  c y c l i q u e  d u  s a p i n  p a r  I e  s a p i n  ( B a s k e r v i l l e  
1 9 7 5 ,  M a c L e a n  1 9 8 4 ) .  
L a  mod~lisation d e s  p a t r o n s  d e  s u c c e s s i o n  u t i l i s a n t  l e s  m a t r i c e s  d e  t r a n s i t i o n  
sugg~rent q u e  I a  p r o p o r t i o n  d u  s a p i n  a u g m e n t e  j u s q u ' a u  m o m e n t  o u  l e  t h u y a  c o m m e n c e  a  
p r e n d r e  p l u s  d ' i m p o r t a n c e .  L e  s a p i n  d e m e u r e r a i t  l ' e s p e c e  d o m i n a n c e  m a i s  s a  p r o p o r t i o n  
d i m i n u e r a i t  d a n s  I a  for~t. L ' e p i n e t t e  b l a n c h e ,  l e  t r e m b l e  e t  l e  b o u l e a u  p o u r r a i e n t  s e  m a i n t e n i r  
e n  p e t i t e s  p r o p o r t i o n s .  L e  t h u y a  n ' e s t  p a s  a d a p t e  a u  f e u  m a i s  n o s  r e s u l t a t s  sugg~rent q u ' i l  
p o u r r a i t  a u g m e n t e r  e n  a b o n d a n c e ,  e n  p r e s e n c e  d e  I a  T B E .  F r e l i c h  e t  R e i c h  ( 1 9 9 5 )  p r o p o s e n t  
a u s s i  q u e  I a  d o m i n a n c e  d u  s a p i n  s e r a i t  l i m i t e e  p a r  l e s  e p i d e m i e s  d e  I a  T B E  m a i s  q u ' e n  
a b s e n c e  d e  f e u ,  i l  n ' y  a i t  p a s  d e  c o n t r a i n t e  p o u r  l e  t h u y a .  D e  p l u s ,  l e s  e v i d e n c e s  
p a t e o e c o l o g i q u e s  sugg~rent q u e  l e  t h u y a  f u t  p l u s  a b o n d a n t  d u r a n t  l e s  p e r i o d e s  o u  d e  l o n g s  
i n t e r v a l l e s  e n t r e  l e s  f e u x  f u r e n t  n o t e s  ( R i c h a r d  1 9 9 3 ,  L i u  1 9 9 0 ) .  
L e  m a i n t i e n  d e s  a u t r e s  e s p e c e s  e s t  a u s s i  e n  p a r t i e  d O  a u x  e p i d e m i e s  d e  I a  T B E .  L e  
t r e m b l e  e s t  u n e  e s p e c e  i n t o l e r a n t e  a  l ' o m b r e  e t  n e  s ' i n s t a l l e  d o n e  p a s  d a n s  l e  s o u s - b o i s .  
A i n s i ,  s o n  m a i n t i e n  d e p e n d  d e s  g r a n d e s .  D a n s  I e s  h a u t e s  l a t i t u d e s ,  I '  a n g l e  d t l  s o l e i !  e s t  f a i b l e  
e t  I a  lumi~re d i r e c t e  a t t e i n t  l e s  d r a g e o n s  s e u l e m e n t  d a n s  I a  p a r t i e  n o r d  d e s  t r o u e e s .  
L ' a b o n d a n c e  d e  c e s  d r a g e o n s  e s t  d o n e  l i m i t e e  p a r  I a  p e t i t e  z o n e  d e  l u m i e r e  d i r e c t e  e t  
p o s s i b l e m e n t  p a r  l e  n o m b r e  r e d u i t  d e  t r e m b l e s  a d u l t e s  d a n s  l e s  f o r e t s  a g e e s .  L a  p e r i o d e  d e  
r e c r u t e m e n t  e s t  a u s s i  a f f e c t e e .  E n  f a i t ,  I e s  d r a g e o n s  d e  t r e m b l e  s ' i n s t a l l e n t  a  I a  f i n  d e  
l ' e p i d e m i e ,  l o r s q u e  t o u s l e s  a r b r e s  s o o t  m o r t s ,  p r o b a b l e m e n t  e n  r a i s o n  d e  I a  f o r m a t i o n  I e n t e  
d e s  t r o u e e s  s u i t e  a u x  i n f e s t a t i o n s  d e  I a  T B E .  M e m e  I a  r e p o n s e  d e s  s e m i s  d u  s a p i n ,  e n  t e r m e  
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d e  c r o i s s a n c e  e t  d e  c h a n g e m e n t s  d ' a r c h i t e c t u r e ,  e s t  l e n t e  d a n s  l e s  trou~es form~es s u r  u n e  
p e r i o d e  d e  q u e l q u e s  ann~es. 
E n  a b s e n c e  d e s  ~pid~mies d e  l a  T B E ,  l e s  trou~es form~es p a r  I a  mortalit~ d ' a r b r e s  
isol~s o u  d e  p e t i t s  g r o u p e s  d ' a r b r e s  s e r a i e n t  t r o p  p e t i t e s  p o u r  I e  m a i n t i e n  d e s  e s p e c e s  a y a n t  
b e s o i n  d e  Iumi~re d i r e c t e .  L e  m a i n t i e n  d e  l ' a b o n d a n c e  d u  s a p i n  e t  d u  t r e m b l e ,  a v e c  I e  t e m p s  
d e p u i s  l e  d e r n i e r  f e u ,  c o r r o b o r e n t  l e s  r~sultats d ' u n  mod~Ie q u i  sugg~rent q u e  l e s  ~pid~mies 
d e  l a  T B E  c h a n g e n t  l e s  p a t r o n s  d e  s u c c e s s i o n  d a n s  l e s  fon~ts d e  I '  A b i t i b i  ( B e r g e r o n  e t  
D a n s e r e a u  1 9 9 3 ) .  
Q u a n t  a u x  s e m i s  d e s  e s p e c e s  tol~rantes ~ I '  o m b r e ,  i l s  a p p a r a i s s e n t  m o i n s  a b o n d a n t s  
d a n s  I e s  g r a n d e s  trou~es d e s  f o r € t s  conif~riennes, s o u s  I u m i e r e  d i r e c t e .  C e c i  p o u r r a i t  € t r e  
associ~ ~leur b e s o i n  d'humidit~ ( F r a n k  1 9 9 0 ,  M c L a r e n  a n d  J a n k e  1 9 9 6 ) .  D a n s  I e s  g r a n d e s  
trou~s. n o n  s e u l e m e n t  i 1  y  a  p l u s  d e  l u m i e r e  d i r e c t e  m a i s  d ' a u t r e s  f a c t e u r s ,  t e l l e  I a  pr~sence 
d ' e s p e c e s  c o m p e t i t r i c e s  p o u r r a i t  l i m i t e r  l ' a b o n d a n c e  d e s  e s p e c e s  tol~rantes ~ l ' o m b r e .  N o s  
o b s e r v a t i o n s  e t  c e l l e s  ~lev~es d a n s  l a  litt~rature ( B a t z e r  e t  P o p p  1 9 8 5 ,  G h e n t  e t  a l .  1 9 5 7 ) ,  
d~montrent ! ' i m p o r t a n c e  d e  ! ' a u g m e n t a t i o n  d e  I ' A c e r  s p i c a t u m  suite~ I a  p r e s e n c e  d e  g r a n d e s  
trou~es d a n s  l e s  f o r e t s  c o n i f e r i e n n e s .  L a  c o m p e t i t i o n  d e s  a r b u s t e s  s e m b l e  e n  f a i t  € t r e  
associ~e ~ u n e  r M u c t i o n  d e  l a  d e n s i t e  t o t a l e  d e s  s e m i s  e t  ~ u n e  d i m i n u t i o n  d u  r a p p o r t  e n t r e  I a  
reg~n~ration e t  I a  mortalit~ d ' a r b r e s  d a n s  I e s  t r o u e e s  d e s  f o n 3 t s  ~gees. C e s  r e s u l t a t s  s u g g e r e n t  
d ' u n e  p a r t  q u e  l e  d e v e l o p p e m e n t  d u  p r o c h a i n  p e u p l e m e n t  p o u r r a i t  e t r e  p l u s  l o n g  q u e  l e  t e m p s  
d e  d~veloppement d e  l a  f o r e t  a c t u e l l e  o u  d ' a u t r e  p a r t ,  q u e  I e s  p r o c h a i n s  p e u p l e m e n t s  s e r o n t  
m o i n s  d e n s e s .  
E n  p l u s  d ' u n e  m e i l l e u r e  c o m p r e h e n s i o n  d e s  p r o c e s s u s  e c o l o g i q u e s ,  c e s  r e s u l t a t s  
s'av~rent i m p o r t a n t s  p o u r  l ' a m e n a g e m e n t  f o r e s t i e r  p u i s q u e  I a  r e g e n e r a t i o n  a p r e s  l e s  
epid~mies d e  T B E  s ' a p p a r e n t e  a u x  m~thodes s y l v i c o l e s  bas~es s u r  I a  r e g e n e r a t i o n  p r e e t a b l i e .  
A u  Qu~bec, l e s  o p e r a t i o n s  f o r e s t i e r e s  s ' i n s p i r e n t  d e  p l u s  e n  p l u s  d e s  p e r t u r b a t i o n s  n a t u r e l l e s .  
D e  p l u s ,  l e s  e x i g e n c e s  p o u r  u n e  f o r e s t e r i e  d u r a b l e  s o n t  t e l l e s  q u e  I e s  m e t h o d e s  i m i t a n t  l e s  
p r o c e s s u s  n a t u r e l s  d e v i e n n e n t  d e  p l u s  e n  p l u s  ~ I a  m o d e .  
I  
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A u  l i e u  d e  f a v o r i s e r  l e s  p e u p l e m e n t s  conif~riens, l e s  o p e r a t i o n s  s y l v i c o l e s  p o u r r a i e n t  
v i s e r  : l  m a i n t e n i r  I e s  fort~ts m i x t e s  o u  I a  r~g~n~ration pr~~tablie e s t  p l u s  a b o n d a n t e ,  
particuli~rement e n  c e  q u i  c o n c e m e  l e  s a p i n .  D ' a u t r e s  ~tudes d~montrent a u s s i  q u e  I a  
m o r t a l i t e  c a u s e e  p a r  I a  T B E  e s t  m o i n d r e  d a n s  l e s  f o r e t s  a y a n t  u n e  p r o p o r t i o n  i m p o r t a n t e  d e  
f e u i l l u s  ( B e r g e r o n  e t  a l  1 9 9 5 ) .  D e  p l u s ,  n o s  r~sultats i n d i q u e n t  q u e  I a  h a u t e u r  d e s  s a p i n s  
a u g m e n t e  e t  q u e  c e t t e  e s ¢ c e  am~liore s o n  a r c h i t e c t u r e  p o u r  f a v o r i s e r  s a  c r o i s s a n c e ,  d a n s  l e s  
p e t i t e s  o u v e r t u r e s  t a n d i s  q u e  d a n s  l e s  g r a n d e s  o u v e r t u r e s ,  l e s  s e m i s  s o o t  m o i n s  a b o n d a n t s .  
U n e  strat~gie s y l v i c o l e  p r o m e t t e u s e  p o u r  l e  s a p i n  c o n s i s t e  d o n e  : l  cr~er d e s  o u v e r t u r e s  d e  
p e t i t e  d i m e n s i o n  d a n s  d e s  z o n e s  d ' a b o n d a n t e  r~g~n~ration, a u  s e i n  d e  f o r e t s  m i x t e s .  
C e p e n d a n t ,  p o u r  m a i n t e n i r  l e s  f o r € t s  m i x t e s ,  u n e  strat~gie recommand~e p o u r  n o t r e  
r e g i o n  ( B e r g e r o n  e t  H a r v e y  1 9 9 7 ) ,  l e s  g r a n d e s  trou~es, t e l l e s  c e l l e s  cr~ees d a n s  l e  pass~ p a r  
I e s  f e u x ,  s o o t  a u s s i  n~cessaires. P o u r  u n e  g e s t i o n  e c o s y s t e m i q u e  bas~e s u r  l e s  r e g i m e s  d e  
p e r t u r b a t i o n s ,  l e s  g e s t i o n n a i r e s  d o i v e n t  c o n n a i t r e  I a  d i s t r i b u t i o n  d e s  g r a n d e u r s  d e  t r o u e e s  e t  
I a  d i s t r i b u t i o n  s p a t i a l e  d e s  t r o u e e s  : l  l ' e c h e l l e  d u  p a y s a g e .  P o u r t a n t ,  c e t t e  derni~re 
i n f o r m a t i o n  e t  s o n  i n f l u e n c e  s u r  l e s  p r o c e s s u s  c o n t r o l a n t  I a  m o s a i ' q u e  foresti~re d e m e u r e  
i n c o n n u e  e t  d e v r a i t  d o n e  e t r e  I '  o b j e t  d e  r e c h e r c h e s  : l  v e n i r .  
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4 :  1 3 5 - 1 4 6 .  
1 3 3  
G h e n t ,  A . W . ,  F r a s e r ,  D . A .  e t  J . B .  T h o m a s .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o f  r e g e n e r a t i o n  i n  f o r e s t  s t a n d s  
d e v a s t a t e d  b y  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  I .  E v i d e n c e  o f  t r e n d s  i n  f o r e s t  s u c c e s s i o n  d u r i n g  t h e  
f i r s t  d e c a d e  f o l l o w i n g  b u d w o r m  d e v a s t a t i o n .  F o r .  S c i .  3 :  1 8 4 - 2 0 8 .  
G o r d o n ,  A . G .  1 9 8 5 .  T h e  b u d w o r m .  W h a t  a b o u t  t h e  f o r e s t ?  U S D A  N E  F o r e s t  E x p e r i m e n t  
S t a t i o n  R e p o r t  G T R - N E - 9 9 .  
H a r d y ,  Y . ,  L a f o n d ,  J .  e t  H a m e l ,  L .  1 9 8 3 .  T h e  e p i d e m i o l o g y  o f  t h e  c u r r e n t  s p r u c e  b u d w o r m  
o u t b r e a k  i n  Q u e b e c .  F o r .  S c i .  2 9 :  7 1 5 - 7 2 5 .  
H a r v e y ,  B .  e t  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 8 9 .  S i t e  p a t t e r n s  o f  n a t u r a l  r e g e n e r a t i o n  f o l l o w i n g  c l e a r c u t t i n g  
i n  n o r t h w e s t e r n  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 9 :  1 4 5 8 - 1 4 6 9 .  
H a t c h e r ,  R . J .  1 9 6 0 .  D e v e l o p m e n t  o f  b a l s a m  f i r  f o l l o w i n g  a  c l e a r c u t  i n  Q u e b e c .  G o v e r n m e n t  
o f  C a n a d a .  D e p t .  N o r t h e r n  A f f a i r s  a n d  N a t u r a l  R e s o u r c e s ,  F o r .  R e s .  D i v .  T e c h .  N o t e  
8 7 .  
H e i n s e 1 m a n ,  M . L .  1 9 7 3 .  F i r e  i n  t h e  v i r g i n  f o r e s t s  o f  t h e  B o u n d a r y  W a t e r s  C a n o e  A r e a ,  
M i n n e s o t a .  Q u a t .  R e s .  3 :  3 2 9 - 8 2 .  
H e i n s e l m a n ,  M . L .  1 9 8 1 .  F i r e  a n d  s u c c e s s i o n  i n  t h e  c o n i f e r  f o r e s t s  o f  e a s t e r n  N o r t h  A m e r i c a .  
p p  3 7 4 - 4 0 5 .  D a n s  W e s t ,  D . C . ,  S h u g a r t ,  H . H  a n d  B o t k i n ,  D . B .  ( E d s . )  F o r e s t  s u c c e s s i o n :  
C o n c e p t s  a n d  a p p l i c a t i o n .  S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w  Y o r k .  
H o l l i n g ,  C . S .  1 9 9 2 .  A  s y s t e m s  a n a l y s i s  o f  t h e  g l o b a l  b o r e a l  f o r e s t .  p p .  1 7 0 - 1 9 1 .  D a n s  
S h u g a r t ,  H . H . ,  L e e m a n s ,  R .  e t  B o n a n ,  G . B .  c E d s ) .  A  s y s t e m s  a n a l y s i s  o f  t h e  g l o b a l  
b o r e a l  f o r e s t .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  N e w  Y o r k .  
H o r n ,  H . S .  1 9 7 5 .  F o r e s t  s u c c e s s i o n .  S c i .  A m e r .  2 3 2 :  9 0 - 9 8 .  
J o h n s o n ,  E . A .  1 9 9 2 .  F i r e  a n d  v e g e t a t i o n  d y n a m i c s - S t u d i e s  f r o m  t h e  N o r t h  A m e r i c a n  B o r e a l  
F o r e s t .  C a m b r i d g e  S t u d i e s  i n  E c o l o g y ,  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .  
K e t t e 1 a ,  E . G .  1 9 8 3 .  A  c a r t o g r a p h i c  h i s t o r y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  d e f o l i a t i o n  f o r m  1 9 6 7  t o  1 9 8 0  
i n  e a s t e r n  N o r t h  A m e r i c a .  C a n .  F o r .  S e r v .  P u b l .  D P C - X - 1 4 .  
L e r t z m a n ,  K .  1 9 9 2 .  P a t t e r n s  o f  g a p - p h a s e  r e p l a c e m e n t  i n  a  s u b a l p i n e ,  o l d - g r o w t h  f o r e s t .  
E c o l o g y  7 2 :  6 5 7 - 6 6 9 .  
L i u ,  K . B .  1 9 9 0 .  H o l o c e n e  p a l e o e c o l o g y  o f  t h e  b o r e a l  f o r e s t  a n d  G r e a t  L a k e  S t .  L a w r e n c e  
f o r e s t s  i n  n o r t h e r n  O n t a r i o .  E c o l .  M o n o g .  6 0 :  1 7 9 - 2 1 2 .  
L o r i m e r ,  C . G . ,  F r e l i c h ,  L . G .  e t  N o r d h e i m ,  E . V .  1 9 8 8 .  E s t i m a t i n g  g a p  o r i g i n  p r o b a b i l i t i e s  f o r  
c a n o p y  t r e e s .  E c o l o g y  6 9 :  7 7 8 - 7 8 5 .  
1 3 4  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 0 .  V u l n e r a b i l i t y  o f  f i r - s p r u c e  s t a n d s  d u r i n g  u n c o n t r o l l e d  s p r u c e  
b u d w o r m  o u t b r e a k s :  a  r e v i e w  a n d  d i s c u s s i o n .  F o r .  C h r o n .  5 6 :  2 1 3 - 2 2 1 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 4 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  t h e  p r o d u c t i v i t y  a n d  s t a b i l i t y  
o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  F o r .  C h r o n .  6 0 :  2 7 3 - 2 7 9 .  
M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  o n  v e g e t a t i o n ,  s t r u c t u r e  a n d  
s u c c e s s i o n  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  o n  C a p e  B r e t o n  I s l a n d ,  C a n a d a .  p p .  2 5 3 - 2 6 1 .  D a n s  
M . J . A .  W e r g e r ,  P . J . M .  v a n  d e r  A a r t  a n d  J . T . A .  V e r h o e v e n  ( E d s ) .  P l a n t  f o r m  a n d  
v e g e t a t i o n  s t r u c t u r e .  A c a d e m i c  P u b l i s h i n g ,  L a  H a y e ,  P a y s - b a s .  
M a c L e a n ,  D . A .  e t  O s t a f f ,  D . P .  1 9 8 9 .  P a t t e r n s  o f  b a l s a m  f i r  m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  a n  
u n c o n t r o l l e d  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 9 :  1 0 8 7 - 1 0 9 5 .  
M a r c h a n d ,  S .  1 9 9 0 .  D y n a m i q u e  d e  l a  r e g e n e r a t i o n  n a t u r e l l e  d e  j e u n e s  sapinh~res b o r e a l e s  d u  
c e n t r e  d u  Q u e b e c .  M e m o i r e  M . S c .  U n i v e r s i t e  L a v a l .  Q u e b e c ,  Q u e b e c .  
M c L a r e n ,  B . E .  e t  R . A .  J a n k e .  1 9 9 6 .  S e e d b e d  a n d  c a n o p y  c o v e r  e f f e c t s  o n  b a l s a m  f i r  
s e e d l i n g  e s t a b l i s h e m e n t  i n  I s l e  R o y a l  N a t i o n a l  P a r k .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 6 :  7 8 2 - 7 9 3 .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 0 .  A n a l y s e  d e n d r o e c o l o g i q u e  d ' u n e  s a p i n i e r e  i s s u e  d ' u n  c h a b l i s  d a n s  l a  z o n e  
b o r e a l e ,  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 0 :  1 7 5 3 - 1 7 5 8 .  
M o r i n ,  H .  1 9 9 4 .  D y n a m i c s  o f  b a l s a m  f i r  f o r e s t s  i n  r e l a t i o n  t o  s p r u c e  b u d  w o r m  o u t b r e a k s  i n  
t h e  b o r e a l  z o n e ,  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 4 :  7 3 0 - 7 4 1 .  
M o r i n ,  H . ,  L a p r i s e ,  D .  e t  B e r g e r o n ,  Y .  1 9 9 3 .  C h r o n o l o g y  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k s  i n  
t h e  L a k e  D u p a r q u e t  r e g i o n ,  A b i t i b i ,  Q u e b e c .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  2 3 :  1 4 9 7 - 1 5 0 6 .  
M o r i n ,  H .  e t  L a p r i s e ,  D .  I n - P r e s s .  S e e d l i n g  b a n k  d y n a m i c s  i n  b o r e a l  b a l s a m  f i r  f o r e s t s .  C a n .  
J .  F o r .  R e s .  
M o r r i s ,  R . F .  1 9 6 3 .  T h e  d y n a m i c s  o f  e p i d e m i c  s p r u c e  b u d w o r m  p o p u l a t i o n s .  M e m .  E n t .  
S o c .  C a n a d a ,  N o .  3 1 .  
N o b e l ,  I . R .  e t  S l a y t e r ,  R . O .  1 9 8 0 .  T h e  u s e  o f  v i t a l  a t t r i b u t e s  t o  p r e d i c t  s u c c e s s i o n a l  c h a n g e s  
i n  p l a n t  c o m m u n i t i e s  s u b j e c t  t o  r e c u r r e n t  d i s t u r b a n c e s .  V e g e t a t i o  4 3 :  5 - 2 1 .  
O s a w a ,  A .  1 9 9 4 .  S e e d l i n g  r e s p o n s e s  t o  f o r e s t  c a n o p y  d i s t u r b a n c e  f o l l o w i n g  a  s p r u c e  
b u d  w o r m  o u t b r e a k  i n  M a i n e .  C a n .  J .  F o r .  R e s  2 4 :  8 5 0 - 8 5 9 .  
O s t a f f ,  D . P .  e t  M a c L e a n ,  D . A .  1 9 8 9 .  S p r u c e  b u d w o r m  p o p u l a t i o n s ,  d e f o l i a t i o n  a n d  c h a n g e s  
i n  s t a n d  c o n d i t i o n  d u r i n g  a n  u n c o n t r o l l e d  s p r u c e  b u d w o r m  o u t b r e a k  o n  C a p e  B r e t o n  
I s l a n d ,  N o v a  S c o t i a .  C a n .  J .  F o r .  R e s .  1 9 :  1 0 7 7 - 1 0 8 6 .  
I  
I ,  
1 3 5  
P e r k i n s ,  T . D . ,  K l e i n ,  R . M .  e t  E a s t e r ,  M . J . .  1 9 9 2 .  S p r u c e - f i r  d e c l i n e  a n d  g a p  d y n a m i c s  o n  
C a m e l s  H u m p ,  V e r m o n t .  1 9 9 2 .  C a n .  J .  F o r .  R e s  2 2 :  4 1 3 - 4 2 2 .  
Q i n g h o n g ,  L .  e t  H y t t e b o r n ,  H .  1 9 9 1 .  G a p  s t r u c t u r e ,  d i s t u r b a n c e  a n d  r e g e n e r a t i o n  i n  a  
p r i m e v a l  P i c e a  a b i e s  f o r e s t .  J .  V e g .  S c i .  2 :  3 9 1 - 4 0 2 .  
R i c h a r d ,  P . J . H .  1 9 9 3 .  O r i g i n e  e t  d y n a m i q u e  p o s t g l a c i a i r e  d e  l a  fon~t m i x t e  a u  Q u e b e c .  R e v .  
P a l a e o b o t a n y  a n d  P a l y n o l o g y  7 9 :  3 1 - 6 8 .  
R o w e ,  J . S .  1 9 6 1 .  C r i t i q u e  o f  s o m e  v e g e t a t i o n a l  c o n c e p t s  a s  a p p l i e d  t o  f o r e s t s  o f  
n o r t h w e s t e r n  A l b e r t a .  C a n .  J .  B o t .  3 9 :  1 0 0 7 - 1 0 1 7 .  
R o w e ,  J . S .  e t  S c o t t e r ,  G . W .  1 9 7 3 .  F i r e  i n  t h e  b o r e a l  f o r e s t .  Q u a t .  R e s .  3 :  4 4 4 - 4 6 4 .  
R o y a m a ,  T .  1 9 8 4 .  P o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  t h e  s p r u c e  b u d w o r m  C h o r i s t o n e u r a  f u m i f e r a n a .  
E c o l .  M o n o g r .  5 4 :  4 2 9 - 4 6 2 .  
R u e 1 ,  J . C .  1 9 8 9 .  I m p o r t a n c e  d e  l a  r e g e n e r a t i o n  p r e e x i s t a n t e  d a n s  l e s  f o r e t s  p u b l i q u e s  d u  
Q u e b e c .  A n n .  S c i .  F o r .  4 6 :  3 4 5 - 3 5 9 .  
R u e l ,  J . C .  1 9 9 0 .  A d v a n c e  g r o w t h  a b u n d a n c e  a n d  r e g e n e r a t i o n  p a t t e r n s  a f t e r  c l e a r c u t t i n g  i n  
Q u e b e c .  P a p e r  p r e s e n t e d  a t  t h e  C o n f e r e n c e  o n  N a t u r a l  R e g e n e r a t i o n  M a n a g e m e n t ,  
M a r c h  2 7 - 2 8 ,  1 9 9 0 ,  F r e d e r i c t o n ,  N e w  B r u n s w i c k .  
R u e l ,  J . C .  e t  H u o t ,  M .  1 9 9 3 .  I m p a c t  d e  l a  t o r d e u s e  d e s  b o u r g e o n s  d e  l ' e p i n e t t e  
( C h o r i s t o n e u r a f u m i f e r a n a  ( C l e m . ) )  s u r  l a  r e g e n e r a t i o n  d e s  s a p i n i e r e s  a p r e s  l a  c o u p e  a  
b l a n c .  F o r .  C h r o n .  6 9 :  1 6 3 - 1 7 2 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 1 .  G a p  r e g e n e r a t i o n  i n  s o m e  o l d - g r o w t h  f o r e s t s  o f  t h e  e a s t e r n  U n i t e d  S t a t e s .  
E c o l o g y  6 2 :  1 0 4 1 - 1 0 5 1 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 2 .  P a t t e r n s  o f  d i s t u r b a n c e  i n  s o m e  o l d - g r o w t h  m e s i c  f o r e s t s  o f  e a s t e r n  N o r t h  
A m e r i c a .  E c o l o g y  6 3 :  1 5 3 3 - 1 5 4 6 .  
R u n k l e ,  J . R .  1 9 8 5 .  D i s t u r b a n c e  r e g i m e s  i n  t e m p e r a t e  f o r e s t s .  D a n s  T h e  e c o l o g y  o f  n a t u r a l  
d i s t u r b a n c e  a n d  p a t c h  d y n a m i c s .  S . T . A .  P i c k e t t  a n d  P . S .  W h i t e .  ( E d s )  A c a d e m i c  P r e s s ,  
N e w  Y o r k ,  4 7 2  p .  
S c h o o l e y ,  H . O .  1 9 7 8 .  E f f e c t s  o f  s p r u c e  b u d w o r m  o n  c o n e  p r o d u c t i o n  b y  b a l s a m  f i r .  F o r .  
C h r o n .  5 4 :  2 9 8 - 3 0 1 .  
S p i e s ,  T . A .  e t  F r a n k l i n ,  J . F .  1 9 8 8 .  O l d - g r o w t h  f o r e s t  d y n a m i c s  i n  t h e  D o u g l a s - f i r  r e g i o n  o f  
w e s t e r n  O r e g o n  a n d  W a s h i n g t o n .  N a t .  A r e a s .  J .  8 :  1 9 0 - 2 0 1  
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1 3 6  
W e e t m a n ,  G . F .  1 9 9 1 .  B i o l o g i c a l  u n c e r t a i n t y  i n  g r o w t h  a n d  y i e l d  b e n e f i t s  o f  s e c o n d a r y  
g r o w t h  s i l v i c u l t u r a l  a c t i o n s  a n d  o l d - g r o w h t  p r o t e c t i o n  a n d  l i q u i d a t i o n  s t r a t e g i e s  i n  B . C . ,  
F . E . P . A .  W o r k i n g  P a p e r  1 4 8 .  V a n c o u v e r ,  B . C .  
W h i t e ,  P . S . ,  M a c k e n z i e ,  M . D .  e t  B u s i n g ,  R . T  . .  1 9 8 5 .  N a t u r a l  d i s t u r b a n c e  a n d  g a p  p h a s e  
d y n a m i c s  i n  s o u t h e r n  A p p a l a c h i a n  s p r u c e - f i r  f o r e s t s .  C a n .  J .  F o r .  R e s  1 5 :  2 3 3 - 2 4 0 .  
W h i t m o r e ,  T . C .  1 9 8 9 .  C a n o p y  g a p s  a n d  t h e  t w o  m a j o r  g r o u p s  o f  f o r e s t  t r e e s .  E c o l o g y  7 0 :  
5 3 6 - 5 3 8 .  
W o r r a l l ,  J . J .  e t  H a r r i n g t o n ,  T . C  . .  1 9 8 8 .  E t i o l o g y  o f  c a n o p y  g a p s  i n  s p r u c e - f i r  f o r e s t s  a t  
C r a w f o r d  N o t c h ,  N e w  H a m p s h i r e .  C a n .  J .  F o r .  R e s  1 8 :  1 4 6 3 - 1 4 6 9 .  
8 4 / 8 5 '  1  
A 3 / A 4  
